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A B S T R A C T
Human colonization of the Pacific islands occured in at least two waves
which the Austronesians and Papuans originated from. While the
inhabitants of the most recently colonized Pacific regions (Melanesian
islands, Micronesia, Polynesia) show a predominantly Austronesian
maternal descent, the paternal lineage rather indicates a Papuan origin
of these inhabitants. Therefore, the pivotal question of this study
was which processes could have led to this unequal accumulation of
Austronesian and Papuan markers in the human subgenomes. To
answer this question, classical genetic markers (NPop. = 358, NInd. ≈
42000) as well as HLA class I and class II genes (NPop. ∈ [9; 95],
NInd. ∈ [436; 15336]) (autosomal markers), mitochondrial (NPop. = 191,
NInd. = 9052) and Y-chromosmal haplogroups (NPop. = 203, NInd. =
8822) as well as craniometric dimensions for 1074 individuals were
used from the area under investigation within the Pacific. First, it was
tested whether the divergent signatures of these subgenomes could
be attributed to selective pressure or a few large-scale admixtures
between both ethnic groups. In addition, the temporal change in the
distribution of markers of Austronesian origin was emulated in an
equation-based model, incorporating the effects of sex-biased admixture
and different Austronesian/Papuan migration rates and fecundities.
While selection as well as singular admixture events are not able
to explain the observed divergences, a mating preference between
Austronesian women with Papuan men turned out to be a plausible
explanation for the observed pattern. The result of the equation-based
model also indicated a dominance of the Austronesian immigrants
over the indigenous Papuan inhabitants. This dominance resulted the
Papuans being pushed back into the region around New Guinea.
In addition to the contradictory distribution of Austronesian and
Papuan markers in the subgenomes themselves, their geographical
diversity distribution also shows different patterns: While the diver-
sity of autosomal and Y-chromosmal markers tends to increase from
west to east, the diversity of the mtDNA shows an opposite trend.
Modelling the historical diversity evolution showed that these differ-
ent patterns can be well explained by migration and mutation rates
differing between subgenomes (and thus for both biological sexes). By
estimating asymmetric migration rates for 27 representative Pacific
populations, it was also possible to demonstrate a correlation between
paternal-maternal emigration rate differences and the residence be-
havior of these populations: While on average more men than women
emigrate from matrilocal societies, a reverse trend is shown for pa-
trilocal ethnic groups. This observation could also explain why the
mtDNA diversity in the area under investigation decreases from west
to east. The analysis of the diversity of ancestral informative markers
additionally provided evidence for Austronesian colonists of Remote
Oceania originating from the region around Sumatra.
Z U S A M M E N FA S S U N G
Die Besiedlung der pazifischen Inseln durch den Menschen erfolgte in
mindestens zwei Wellen, aus denen die Austronesier und die Papuaner
hervorgegangen sind. Während die Bewohner der zuletzt besiedelten
Regionen Ozeaniens (melanesische Inseln, Mikronesien, Polynesien)
maternal eine überwiegend austronesische Abstammung aufweisen,
indiziert die paternale Linie eher eine papuanische Herkunft dieser
Einwohner. Im Zentrum dieser Arbeit stand daher die Frage danach,
welche Prozesse zu dieser Ungleich-Verteilung austronesischer bzw.
papuanischer Marker in den Teilgenomen geführt haben könnten. Um
diese Frage zu beantworten, wurden klassische genetische Marker
(NPop. = 358, NInd. ≈ 42000) sowie HLA-Klasse I- und -Klasse II-Gene
(NPop. ∈ [9; 95], NInd. ∈ [436; 15336]) als autosomale Marker, mitochon-
driale (NPop. = 191, NInd. = 9052) sowie Y-chromosomale Haplogrup-
pen (NPop. = 203, NInd. = 8822) und kraniometrische Dimensionen
für 1074 Individuen aus dem pazifischen Untersuchungsgebiet ver-
wendet. Zunächst wurde getestet, ob die divergenten Signaturen
dieser Teilgenome auf selektive Wirkung oder wenige großflächig
wirkende Genflüsse zurückgeführt werden können. Zusätzlich wurde
im Rahmen eines gleichungsbasierten Modells die zeitliche Entwick-
lung der Verteilung austronesisch-stämmiger Marker emuliert, wobei
gleichzeitig der Einfluß von Sex-biased Admixture und verschiedenen
austronesischen/papuanischen Migrationsraten und Fekunditäten
getestet wurde. Während Selektion und singuläre Admixture-Ereignisse
die beobachtbaren Divergenzen eher nicht zu erklären im Stande sind,
stellte sich eine Fortpflanzungs-Präferenz austronesischer Frauen mit
papuanischen Männern als plausibler Erklärungs-Ansatz dar. Das
Ergebnis des gleichungsbasierten Modells legte zudem eine Dominanz
der austronesischen Einwanderer gegenüber den indigenen papuani-
schen Einwohnern offen, in deren Folge Letztere in die Region um die
neuguineanische Insel zurückgedrängt wurden.
Neben der widersprüchlichen Verteilung austronesischer und pa-
puanischer Marker in den Teilgenomen selbst, stellt sich auch ihre geo-
graphische Diversitäts-Verteilung unterschiedlich dar: Während die
Diversität der autosomalen und Y-chromosomalen Marker tendenziell
von West-nach-Ost zunimmt, zeigt die Diversität der mtDNA einen
gegensätzlichen Trend. Eine Modellierung der historischen Diversitäts-
Entwicklung zeigte, daß diese unterschiedlichen Muster gut durch
sich zwischen den Teilgenomen (und damit den beiden biologischen
Geschlechtern) unterscheidende Migrations- und Mutationsraten er-
klärt werden können. Auf diese Weise konnte durch Schätzung der
Migrationsraten für 27 stellvertretende pazifische Populationen zudem
eine Korrelation zwischen der paternal-maternalen Emigrationsraten-
Differenz und dem Residenz-Verhalten nachgewiesen werden: Wäh-
rend aus matrilokalen Gesellschaften durchschnittlich mehr Män-
ner als Frauen emigrierten, zeigte sich für patrilokale Ethnien ein
umgekehrter Trend. Diese Beobachtung könnte auch erklären, weshalb
die mtDNA-Diversität im Untersuchungsgebiet von West-nach-Ost
abnimmt. Eine Analyse der Diversität ancestral informativer Marker
erbrachte zudem Indizien dafür, daß die austronesischen Besiedler
Remote Oceanias ursprünglich aus der Region um Sumatra stammen.
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S TA N D D E R F O R S C H U N G
Der südliche Teil des pazifischen Ozeans ist mit rund 60 Millionen
Quadratkilometern nicht nur der größte zusammenhängende Sied-
lungsraum der Erde (Marshall 1956), sondern er umfaßt menschheits-
geschichtlich gesehen auch die zuletzt durch neolithische Menschen
besiedelten Inseln dieser Welt (Diamond 1988, Matisoo-Smith et al.
1998, Matisoo-Smith 2015). Geographisch läßt sich der Süd-Pazifik,
welcher im kartographischen Kontext auch als Ozeanien bezeich-
net wird, durch ein Polygon mit den Eckpunkten auf Sumatra, Tai-
wan, Hawaii, der Osterinsel, Neuseeland und dem südlichsten Punkt
Papua-Neuguineas beschreiben. Ausgeschlossen hiervon (dem Unter-
suchungsgebiet der vorliegenden Arbeit) ist die Landmasse Australi-
ens.
Nach geographischen, kulturellen und ethnologischen Gesichts-
punkten wird Ozeanien klassischerweise in weitere Kulturareale un-
tergliedert: i) Taiwan, die philippinischen sowie indonesischen Inseln
bilden die in unmittelbarer östlicher Nachbarschaft zum asiatischen
Festland liegenden Inseln Südost-Asiens (in der Fachliteratur häufig
als ISEA abgekürzt; Carro et al. 2019, Hudjashov et al. 2017, 2018).
ii) Südöstlich daran angrenzend liegen die melanesischen Inseln, de-
ren größte Landmasse, Neuguinea, gleichzeitig die zweitgrößte Insel
der Erde darstellt. Zusätzlich werden die Inselstaaten der Salomonen,
Vanuatu (ehemals Neue Hebriden), Fidschi sowie das französische
Übersee-Gebiet Neukaledonien zu Melanesien gezählt. iii) Nördlich
an Melanesien sowie nordöstlich an die Inseln Südost-Asiens anschlie-
ßend liegt Mikronesien. Wie der Name des Areals – gebildet aus
den griechischen Wörtern µικρóς (griech. mikros = kleine) und νησoι
(griech. nesoi = Inseln) – bereits andeutet, ist Mikronesien durch eine
Vielzahl kleiner Vulkaninseln und (gehobener) Atolle gekennzeichnet,
welche sechs Ländern zugeordnet werden: Palau, den Föderierten Staa-
ten von Mikronesien, Kiribati, den Marshall-Inseln, Nauru sowie dem
Außengebiet der Vereinigten Staaten von Amerika (mit Guam, den
Nördlichen Marianen und Wake). iv) Ein gedachtes Dreieck mit den
Eckpunkten Neuseeland, Hawaii und der Osterinsel markiert schließ-
lich den letzten und flächenmäßig größten Siedlungsraum, Polynesien
(polynesisches Dreieck; Addison & Matisoo-Smith 2010, Kayser 2010,
Matisoo-Smith et al. 1998, Matisoo-Smith 2015). Die zahlreichen Inseln
und Inselgruppen Polynesiens (Cook-Inseln, Französisch-Polynesien
mit den Austral-Inseln, Gambier-Inseln, Gesellschafts-Inseln, Mar-
quesas und dem Tuamotu-Archipel, Hawaii, Neuseeland, Niue, die
Osterinsel, Samoa, Tokelau, Tonga, Tuvalu sowie Wallis & Futuna) bil-
4 stand der forschung
Abb. 1: Geographie Ozeaniens
Die Karte zeigt den geographischen Kontext des Untersuchungsgebiets der
vorliegenden Arbeit. Darin sind die vier Kulturareale (Inseln Südost-Asiens,
Melanesien, Mikronesien und Polynesien; gestreckte Großbuchstaben), ein-
schließende Länder (Großbuchstaben), Inselgruppen, Archipele und sonstige
wichtige Areale (gestreckte Groß- & Kleinbuchstaben) sowie wichtige Inseln
(normale Typographie) eingezeichnet. Die zusätzlich angegebenen Zahlen
stellen die ältesten Radiocarbon-Datierungen (angegeben in Jahren vor dem
üblichen 14C-Referenzjahr 1950; BP) dar (Rieth & Cochrane 2018).
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den schließlich die östliche Begrenzung Ozeaniens, welche im Westen
an Melanesien und Mikronesien angrenzt. Eine Besonderheit (mit ihrer
Lage außerhalb des polynesischen Dreiecks) bilden die polynesischen
Exklaven (z. B. Kapingamarangi, Nukumanu, Ontong Java, Rennell &
Bellona, Tikopia, etc.), auf denen eine nach kulturellen und linguisti-
schen Gesichtspunkten mehrheitlich polynesische Bevölkerung lebt.
Diese polynesischen Exklaven liegen im melanesischen und mikronesi-
schen Siedlungsraum. Gemeinhin wird angenommen, daß sie von den
westpolynesischen Inseln (Samoa, Tokelau, Tonga und Tuvalu) her be-
siedelt wurden (Addison & Matisoo-Smith 2010, Bayard 1966). Dabei
wurden diese Exklaven entweder initial durch Polynesier kolonisiert
oder die vorherige indigene Bevölkerung (teilweise) verdrängt (Ward
et al. 1973). Die geographische Lage der hier genannten Regionen
Ozeaniens sowie der zu ihnen gehörenden wichtigsten Inseln und
Archipele, die im Rahmen der vorliegenden Arbeit Erwähnung finden,
ist in Abb. 1 dargestellt.
Bereits die ersten europäischen Entdecker der entfernt vom Festland
liegenden Inseln bemerkten nicht nur die sprachlichen und kulturellen,
sondern auch die phänotypischen Unterschiede der Bewohner einzel-
ner pazifischer Regionen. So leben beispielsweise in Polynesien eher
hochgewachsene hellhäutige Bewohner mit mandelförmigen Augen,
die an die auf dem asiatischen Festland lebenden Ethnien erinnern,
während die Melanesier um Neuguinea herum (Papuaner) kleiner
und dunkelhäutig sind. Aus diesen offensichtlichen, unterscheidbaren
Merkmalen ging einerseits die im vorangegangenen Absatz aufge-
führte Einteilung in Kulturareale hervor, zu deren Entstehung maß-
geblich Jules Dumont d’Urville 1832 durch die Prägung der Begriffe
Melanesien, Mikronesien und Polynesien beitrug (Addison & Matisoo-
Smith 2010). Andererseits führten die beobachtbaren Unterschiede
und Gemeinsamkeiten bald zu einer bis heute andauernden Diskus-
sion über die Besiedlungsabfolge Ozeaniens und den Ursprung der
polynesischen Urahnen (Proto-Polynesier) (Howard 1967). So gingen
die Verfechter früher Theorien beispielsweise von einer autochthonen
Entstehung der Polynesier (Lesson 1880 – 1884) oder von einer Einwan-
derung der Proto-Polynesier aus dem Westen über Indonesien aus, die
unabhängig von der Kolonisierung Neuguineas geschah (Fornander
1878, Smith 1910).
Von einer ebenso unabhängigen Besiedlung Polynesiens über den
Westpazifik ging auch der Missionar William Ellis (1827) aus. Er be-
merkte jedoch zusätzlich kulturelle und sprachliche Gemeinsamkeiten
zwischen den hawaiianischen Polynesiern und den indigenen Einwoh-
nern Perus. Die Idee eines regelmäßigen kulturellen Austausches und
Genflusses zwischen westpazifischen Bewohnern und indigenen Ame-
rikanern oder gar die Annahme einer Besiedlung Polynesiens durch
mittel- oder südamerikanische Völker, stieß im 20. Jahrhundert auf
immer mehr Anklang (z. B. Emory 1942, MacMillan-Brown 1924, Te
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Rangi Hiroa 1938) und wurde schließlich durch Thor Heyerdahl und
seine Reise mit der Kon-Tiki 1947 auch in nicht-wissenschaftlichen
Kreisen populär. Heyerdahl (1950, 1952) begründete die Gegenwart
indigener Amerikaner in Polynesien mit zahlreichen ethnologischen,
linguistischen und archäologischen Belegen: Beispielsweise wurden
bereits in Zeiten präeuropäischen Kontakts verschiedene indigen ame-
rikanische Nutzpflanzen in Polynesien kultiviert. Das bekannteste
Beispiel dieser Pflanzen ist die Süßkartoffel (Ipomoea batatas), welche
in den Quechua-Sprachen als kumar und in Polynesien als kumara
(oder einem der Kognate des Wortes, z. B. kumala, umala, ’uala) be-
zeichnet wird (Scaglion 2005). Darüber hinaus wären die Steine der
megalithischen Bauten Polynesiens (zu zeremoniellen Zwecken er-
baute Steinplattformen, sog. Maraes, z. B. auf der Osterinsel, Rapaiti
oder Tongatapu) ähnlich passgenau behauen wie die zentral- und
südamerikanischen Relikte (z. B. in Tiahuanaco, Cusco oder Pisac).
Neben scheinbar homologen Ortsnamen stützt sich Heyerdahls These
einer Besiedlung Polynesiens von Amerika ausgehend außerdem auf
ähnliche Kosmologien und physisch-anthropologische Indizien (z. B.
dem fast vollständigen Fehlen der ABO-Blutgruppe B in beiden Kultu-
ren). Zuletzt führt Heyerdahl auch die Legende um den pan-andinen
Schöpfergott Wirqucha (syn. Viracocha) an, welcher bei einer Reise
Kontakt mit Bewohnern der fernab vom amerikanischen Kontinent
gelegenen pazifischen Inseln gehabt haben soll. Diese Legende erin-
nert zudem an eine peruanische Überlieferung, nach welcher der Sohn
des Inka-Herrschers Pachacútec Yupanqui, Túpac Inca Yupanqui, mit
Flößen aus Balsaholz weit in den Pazifik hinaus gefahren sein soll und
mit den dortigen Bewohnern interagierte (Heyerdahl 1995, Storey et
al. 2001). Aber auch wenn sich bis heute immer wieder Indizien für
einen voreuropäischen Kontakt zwischen indigenen Amerikanern und
Pazifikern finden (vgl. Cann 1994, Lie et al. 2006, Moreno-Mayar et al.
2014, Simmons et al. 1962, Storey et al. 2007, Sykes et al. 1995, Thorsby
2012, Thorsby et al. 2009), so fehlt bislang eine kausale Indizienkette
für die Existenz großer amerindischer Einflüsse innerhalb des Pazifiks.
Plausibler scheint vielmehr die Idee, daß in früheren Jahrhunderten
die erfahrenen polynesischen Navigatoren und Nautiker mehrmals
an den Küsten Mittel- und Südamerikas anlandeten und bei ihrer
Rückkehr verschiedene Güter (z. B. die Süßkartoffel) oder Lehnwör-
ter mitbrachten (Malaspinas et al. 2014, Matisoo-Smith & Ramirez
2010, Scaglion 2005, Scaglion & Cordera 2011). Der Beitrag amerikani-
scher Genvarianten zum Genpool der Polynesier und der Einfluß der
präkolumbianisch-amerikanischen auf die pazifische Kultur wird da-
her als weitestgehend gering eingeschätzt und läßt sich genetisch nicht
nachweisen (Bonatto et al. 1996, Fehren-Schmitz et al. 2017, Thomson
et al. 2014).
Archäologische und linguistische Studien (Anceaux 1965, Solheim
1964, Wurm 1967), die – ebenso wie Radiocarbon-Datierungen (vgl.
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Kirch 2000) – immer mehr Indizien für eine sukkzessive West-nach-
Ost-Ausbreitung des modernen Menschen innerhalb des Süd-Pazifiks
zu Tage brachten, verdrängten schließlich die Idee einer Besiedlung
Ozeaniens durch indigene Amerikaner vollends. Auch die Analyse
weiterer klassischer genetischer Polymorphismen sowie die entwickel-
ten molekulargenetischen Analyseverfahren lieferten bald dahinge-
hende Schlußfolgerungen (Hagelberg & Clegg 1993, Hertz et al. 1989,
Hill et al. 1985, Serjeantson et al. 1982). Kraniometrische Vergleiche
polynesischer Schädel mit denen benachbarter Regionen zeigten eben-
so eine starke Affinität zu den benachbarten pazifischen Populationen
(Howells 1973, Ishida & Dodo 1993, Pietrusewsky 2008b, Pietrusew-
sky et al. 2016) und haben gleichzeitig die morphologische Homo-
genität der Polynesier offengelegt, welche sich durch verschiedene
Charakteristika ausdrückt, z. B. die pentagonale Form der Schädel
polynesischer Individuen in der Norma occipitalis (Hinteransicht) oder
das Vorhandensein eines in der Fachliteratur als Rocker jaw bezeich-
neten Mandibel-Morphotyps (Houghton 1977, 1991, Howells 1979,
Pietrusewsky 1996). Daher geht man heute wieder von einer Besied-
lung Ozeaniens vom Westen her aus, welche in zwei großen Wellen
stattgefunden haben soll: i) Zunächst wurden – begünstigt durch den
niedrigen Meeresspiegel während des letzten glazialen Maximums
– die Inseln Südost-Asiens, Neuguinea und ein Großteil der salomo-
nischen Inseln kolonisiert. ii) Erst zeitlich deutlich später wurden
schließlich die bis dahin noch unbesiedelten Inseln des Süd-Pazifiks
besetzt.
Die Kolonisierung Neuguineas erfolgte vermutlich im unmittel-
baren Anschluß an die spätpleistozäne Ankunft der ersten Out of
Africa-Migranten, welche über die Levante entlang der Küste Asiens
(Küstenroute; Macaulay et al. 2005) ins Gebiet des heutigen malai-
ischen Archipels einwanderten (Carro et al. 2019, Groucutt et al. 2018,
Oppenheimer 2009). Auf ihrem Weg durch Südost-Asien scheinen sich
diese Migranten mit einer Gruppe Denisova-Menschen durchmischt
zu haben (Bae et al. 2017, Martinón-Torres et al. 2017, Reyes-Centeno
et al. 2014). Dieser Genfluß erlaubt es, die Nachfahren der späteren
Besiedler Neuguineas und Australiens molekulargenetisch von den re-
zenten Bewohnern West-Indonesiens und des nahen südostasiatischen
Festlands zu unterscheiden, für die sich keine Denisova-Teilgenome
nachweisen lassen. Daraus läßt sich schlußfolgern, daß die heutigen
Bewohner des westlichen Teils der Inseln Südost-Asiens die Nachkom-
men sekundärer Einwanderer sein müssen und sich ihre Vorfahren
genetisch von den Proto-Papuanern unterschieden (Reich et al. 2011).
Die Besiedlung Neuguineas und schließlich auch Australiens selbst
wurde durch einen deutlich niedrigeren Meeresspiegel (durch das in
den kontinentalen Eismassen während der letzten Eiszeit gebundenen
Wassers; Reduktion des Meeresspiegels während des glazialen Ma-
ximums im Vergleich zu heute um etwa 135 m; Lambeck et al. 2014,
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Lewis et al. 2013, Woodroffe et al. 2000) begünstigt, so daß der heute
aus mehreren Inseln bestehende malaiische Archipel (Indonesien) im
Wesentlichen aus einer großen Landmasse (Sunda) bestand. Ledig-
lich einige wenige der heutigen indonesischen Inseln (z. B. Sulawesi)
waren weiterhin alleinstehend und nicht Bestandteil Sundas (Kealy
et al. 2018). Der eiszeitlich bedingte Rückgang des Meeresspiegels
hatte darüber hinaus auch die Ausbildung einer weiteren zusam-
menhängenden Landmasse zur Folge, welche Australien, Neuguinea
und einige der sie umgebenden kleineren Inseln (z. B. Aru-Inseln)
einschloß und heute als Sahul bezeichnet wird (Carro et al. 2019).
Nach dem Überwinden der das Sunda- vom Sahul-Land trennenden
Meerenge (Mindest-Distanz 100 km; Bird et al. 2019) vor ca. 50000
Jahren konnte so zeitgleich das heutige Neuguinea und Australien
kolonisiert werden (Clarkson et al. 2015, O’Connell & Allen 2015,
Summerhayes et al. 2010a). Die Besiedlung des Bismarck-Archipels
(mit Neubritannien und Neuirland) war etwa 45000 Jahre BP beendet
(Buck & Vid̄arsdóttir 2012) und die Kolonisierung der in Sichtweite
liegenden Inseln der nördlichen Salomonen erfolgte bis vor 29 ka
BP (Lum et al. 2002, Wickler & Spriggs 1988). Lediglich die zu den
Salomonen gehörenden Reef- und Santa Cruz-Inseln blieben dabei
unbesiedelt. Das Gebiet der Inseln Südost-Asiens, Neuguineas sowie
der nördlichen Salomonen (und somit alle Inseln, die im Rahmen der
ersten, frühen pazifischen Migrationswelle besiedelt wurden) wird
heute als Near Oceania bezeichnet (Green 1991a, 1999, Pawley & Green
1973).
Dem Gebiet Near Oceanias stehen alle nicht im Zuge der ersten
Migrationswelle kolonisierten pazifischen Regionen (restliche Inseln
Melanesiens, Mikronesiens und Polynesiens) gegenüber, die unter
dem Begriff Remote Oceania zusammengefaßt werden und erst im Rah-
men einer zweiten Migrationswelle kolonisiert wurden (Addison &
Matisoo-Smith 2010, Cox & Lahr 2006, Friedlaender et al. 2008). Die
ersten Besiedlungsspuren in Mikronesien treten etwa zeitgleich mit
den ersten Relikten der Kolonisten in Ost-Melanesien auf (Clark 2004).
Diese Ereignisse scheinen sich zeitlich nahtlos an die Ausbreitung der
austronesischen Sprachen innerhalb der Inseln Südost-Asiens anzu-
gliedern, die vor etwa 4500 Jahren begann (Gray et al. 2009, Lansing et
al. 2011, Lipson et al. 2014, Vallée et al. 2016, Xu et al. 2012). Die These,
daß die Besiedlung Remote Oceanias mit dieser sog. austronesischen
Expansion assoziiert ist, erhält weitere Evidenz durch die Tatsache,
daß alle indigenen Sprachen der besiedelten Inseln Remote Oceanias zur
Familie der austronesischen Sprachen gehören. Lediglich in weiten Tei-
len Neuguineas sowie auf einigen der Neuguinea umgebenden Inseln
werden heute nichtaustronesische Sprachen gesprochen, die mehreren
Sprachfamilien angehören und als Papua-Sprachen zusammengefaßt
werden (vgl. Abb. 2). Die Ausbreitung Landwirtschaft betreibender
austronesisch-sprechender Menschen innerhalb Near Oceanias (austro-
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nesische Expansion) endete also wahrscheinlich in der Kolonisierung
noch unbesiedelter Inseln Remote Oceanias (Bellwood 2011, Lansing et
al. 2011, Lum & Cann 2000).
Neben geringfügig früheren 14C-Daten auf den im mikronesischen
Siedlungsgebiet liegenden Marianen (Clark 2004, Rainbird 1994), lie-
fern die mit der sog. Lapita-Kultur assoziierten archäologischen Stät-
ten die frühesten Siedlungsspuren innerhalb Remote Oceanias (Bedford
et al. 2006, Denham et al. 2012, Gifford & Shutler 1956, Golson 1961,
Green 1991b, Petchey et al. 2014). Dies legt den Schluß nahe, daß auch
die Besiedlung Mikronesiens durch Lapita-Leute vorangetrieben wur-
de (Addison & Matisoo-Smith 2010, Clark 2004, Kirch 2000, Pugach et
al. 2021). Die bislang bekannten Fundstätten des Lapita-kulturellen
Komplexes, der sich durch seine charakteristischen zahnstichverzier-
ten Keramiken auszeichnet (Matisoo-Smith 2015), erstrecken sich von
den Küsten Papua-Neuguineas bis nach Tonga und Samoa (Abb. 2).
Die frühesten Lapita-Funde stammen von den St.-Matthias-Inseln im
Bismarck-Archipel (nordwestlich von Neuirland) und datieren auf
ein Alter von 3350 – 3500 Jahren (Summerhayes et al. 2010b). Die
Besiedlung der ersten polynesischen Inseln durch die Lapita-Leute
erfolgte jedoch erst über 500 Jahre später, ca. 2850 Jahre BP (Burley
et al. 2012), und bis zur Kolonisierung der zentral im polynesischen
Dreieck liegenden Inseln (Cook-Inseln und Französisch-Polynesien)
vergingen weitere 1500 – 2000 Jahre (vgl. Abb. 1).
Die geographische Herkunft und Genese der Lapita ist noch nicht
abschließend geklärt. So wurde beispielsweise die autochthone Ent-
wicklung der Lapita-Leute im Bismarck-Archipel aus den papua-
nischen Nachfahren der ersten, frühen Besiedlungswelle diskutiert
(Anson 1986). Allerdings sprechen mehr Argumente dafür, daß die
Lapita-assoziierten Menschen sekundäre Siedler darstellen: Beispiels-
weise lassen die archäologischen Funde der Lapita-Stätten keinen
Rückschluß auf graduelle Entwicklungen zu. Die Verbreitung der
zahnstichverzierten Keramiken identischen Typs (Form und Design)
über eine Ausdehnung von knapp 5000 km und über 500 Jahre im-
plizieren vielmehr, daß die Besiedlung Remote Oceanias durch eine
Menschengruppe oder mehrere nahe verwandte Populationen mit
geteilter und bereits vollständig entwickelter Kultur geschah (Kirch &
Hunt 1988, Kirch 2000, Lum et al. 2002). Aber auch genomweite SNP-
Analysen aus aDNA von Lapita-assoziierten Knochen des H. sapiens
zeigen eine stärkere Assoziation der Lapita zu rezenten Bewohnern
Ostasiens als zu heutigen Einwohnern Near Oceanias (Skoglund et al.
2016). Darüber hinaus sind die Lapita-Fundstätten in Neuguinea nur
dort bekannt, wo noch heute kleine austronesisch-sprachige Enklaven
existieren (Abb. 2). Dies läßt wiederum den Rückschluß zu, daß die
Lapita-Kultur aus Südost-Asien – möglicherweise Taiwan (Out of Tai-
wan-Theorie; vgl. Ko et al. 2014) – stammt, wo die austronesischen
Sprachen entstanden sind (Gray et al. 2009) und von wo aus die Lapita-
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Abb. 2: Verbreitungsgebiet ozeanischer Sprachen und Ausdehnung des Lapita-
Siedlungsraums
Während die nichtaustronesischen, papuanischen Sprachen (rot) eng lokal
auf das Gebiet Neuguineas und einige der nahe liegenden indonesischen
und salomonischen Inseln beschränkt sind, zeigen die austronesischen Spra-
chen (blau) ein großes Verbreitungsgebiet, welches sich auch außerhalb des
sichtbaren Bereichs in der dargestellten Karte über alle restlichen Inseln
Ozeaniens, weite Teile des südostasiatischen Festlands und sogar bis vor
die Küste Afrikas (Madagaskar) erstreckt (Cox & Lahr 2006, Gray et al.
2009, Hurles et al. 2003). Zusätzlich sind die wichtigsten Lapita-Fundstätten
als schwarze Punkte und somit das vermutliche Verbreitungsgebiet der
Lapita-Kultur eingezeichnet. Außerdem sind drei potentielle biogeographi-
sche Linien (Grenze zwischen Near und Remote Oceania, Tryon-Hackman-
Linie und Wallace-Linie) eingezeichnet, welche mögliche Grenzen historischer
Populations-Expansionen darstellen. Die Karte der Verteilung der Sprach-
gruppen wurde auf Grundlage der Daten aus http://transnewguinea.org
(Greenhill 2015, EQ1) und https://abvd.shh.mpg.de/austronesian (Green-
hill et al. 2008, EQ2) interpoliert. Zusätzlich wurden weitere Datenpunkte
hinzugefügt, um die nichtaustronesischen Sprachen Bougainvilles (Tryon
2015) darzustellen. Informationen zu den Lapita-Fundstellen stammen aus
folgenden Publikationen: Baret et al. 2000, Barp et al. 2006, Bedford 2003,
Bedford & Spriggs 2007, Bedford et al. 1998, 2004, 2006, Best 1984, Burley
2007, Burley et al. 1999, Crosby 1988, David et al. 2011, Davidson et al. 1990,
Dickinson & Green 1998, Ewins 1995, Felgate 2001, 2007, Frimigacci 1975,
Frimigacci & Siorat 1988, Galipaud 1988, 1998, 2001, Galipaud & Kelley 2007,
Galipaud &Vienne 2005, Garling 2003, Gifford & Shutler 1956, Golson 1992,
Green 1976, Green & Anson 1991, 2000, Hunt 1980, Hunt et al. 1999, Kay
1984, Kirch 1988, Kumar et al. 2004, Lilley 1991, 2002, Marshall et al. 2000,
McCoy & Cleghorn 1988, McEldowney & Ballard 1991, Nunn 1999, 2007,
Nunn & Matararaba 2000, Nunn et al. 2004, 2005, 2007, O’Day et al. 2004,
Palmer 1966, Parke 2000, Poulsen 1987, Sand 1993, 1994, 1996, 1998a, 1998b,
1999, Sand & Outecho 1992, 1994, Sand et al. 1999a, 1999b, 2000, 2001, Semah
& Galipaud 1992, Specht 1968, Specht & Gosden 1997, Specht & Torrence
2007, Specht et al. 1988, Spennemann 1989, Spriggs 1997, Summerhayes 2000a,
2000b, Summerhayes & Scales 2005, Summerhayes et al. 2007, Swadling 1992,
Swadling et al. 1988, Terrell & Welsch 1997, White 1992, White & Downie
1980, White & Harris 1997, Wickler 2001.
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Siedler die austronesischen Sprachen nach Near und Remote Oceania
hinein brachten (Addison & Matisoo-Smith 2010, Blust 1996).
Die Zierkeramik, welche in den jüngeren Fundschichten der westpo-
lynesischen Inseln der zahnstichverzierten Keramik unmittelbar folgt,
könnte sich aus den Lapita-Keramiken entwickelt haben (Addison &
Matisoo-Smith 2010, O’Day et al. 2004). Aus dieser Überlegung ging
das Lapita only-Modell (Green 1967) hervor, welches die Entstehung
der polynesischen aus der Lapita-Kultur (und damit auch die Poly-
nesier als direkte Nachkommen der Lapita-Leute) postuliert (Kirch
& Green 2001). Diese Idee scheint auch durch die morphologische
Homogenität der Polynesier (Pietrusewsky 1996), gleiche Charakte-
ristika von Lapita-Schädeln und modernen polynesischen Cranien
(Pietrusewsky et al. 2014, Valentin et al. 2016) sowie molekulargeneti-
sche Befunde (Friedlaender et al. 2007) gestützt zu werden. Dabei ist
jedoch zu bedenken, daß bislang nur wenige mit der Lapita-Kultur
assoziierte Individuen gefunden wurden, deren Erhaltungszustand
oft sehr schlecht ist und die zudem nicht aus den frühesten Lapita-
Fundschichten stammen (Addison & Matisoo-Smith 2010, Bedford et
al. 2018, Pietrusewsky 2001, Posth et al. 2019). Die Schlußfolgerungen
in Bezug auf morphologische Ähnlichkeiten sind daher schlecht vali-
dierbar (Pietrusewsky 1996). Aber auch molekulargenetische Analysen
alter Lapita- und Polynesier-DNA liefern zum Lapita only-Modell wi-
dersprüchliche Schlußfolgerungen (Hagelberg 1997, Lipson et al. 2018,
Skoglund et al. 2016).
In der physischen Anthropologie hat sich daher mittlerweile die
Diskussion darüber, ob die Lapita-Leute die Proto-Polynesier selbst
waren, einen Beitrag zum heutigen Genom und Phänotyp der Po-
lynesier beisteuerten oder die Besiedlung Polynesiens vollständig
unabhängig von der Lapita-Kultur gedacht werden kann, verschoben.
Heute steht die Frage im Mittelpunkt, mit welcher Dynamik die Be-
siedlung Ozeaniens stattfand und welche Prozesse dabei eine Rolle
spielten. Ausgangspunkt dieser Diskussion sind die unterschiedlichen
phylogeographischen und genetischen Signaturen verschiedener Teil-
genome der Bewohner des Süd-Pazifiks. Betrachtet man beispielsweise
rezente austronesisch-sprachige Populationen der Inseln Melanesiens
und Polynesiens, so findet sich dort eine verhältnismäßig hohe Präva-
lenz für Thalassämie, welche auf eine Deletion im autosomalen Gen für
das α-Globin (für Hämoglobin) hervorgeht (α3.7III-Mutation) (Hill et al.
1985, Philippon et al. 1995). Thalassämie ist im Allgemeinen dafür be-
kannt, zu einer Resistenz gegenüber Malaria zu führen. Nach Hill et al.
(1987) ist es daher ungewöhnlich, daß in Melanesien und Polynesien,
Regionen mit sehr geringen bzw. fehlenden Malaria-Inzidenzen, die
α
3.7III-Deletion so stark vertreten ist. Im geographisch nächstgelegenen
Malaria-Risikogebiet, auf Neuguinea, ist die α3.7III-Thalassämie jedoch
nahezu absent (Yenchitsomanus et al. 1986), was abermals als Indiz
dafür gewertet werden kann, daß die Proto-Polynesier aus der Regi-
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on um die Küste Südost-Asiens stammen, wo die α3.7III-Thalassämie
ebenso auffindbar ist (Hill et al. 1985, Setianingsih et al. 2003).
Ähnlich wie bei der α3.7III-Genvariante findet sich auch eine neun
Basenpaare lange Deletion in der intergenischen Region V zwischen
dem Cytochrom-Oxidase II- (COII) und tRNALys-Gen der mtDNA (Redd
et al. 1995) in großer Prävalenz in austronesisch-sprachigen Popula-
tionen Ozeaniens, jedoch nur selten in den papua-sprachigen Bewoh-
nern Neuguineas. Diese 9-bp Deletion, welche erstmals von Hertz-
berg et al. (1989) beschrieben wurde, bildet zusammen mit weite-
ren Einzelnukleotid-Polymorphismen die Haplogruppe B4a1a1. Diese
Haplogruppe (sowie ihre Sub-Gruppe B4a1a1a) ist in vielen polyne-
sischen Gesellschaften nahezu fixiert und wird daher – obwohl sie
auch innerhalb des südostasiatischen Festlands, den Inseln Südost-
Asiens, der melanesischen Inselwelt, Mikronesiens, Polynesiens und
Madagaskars vorzufinden ist – als „Polynesisches Motiv“ bezeichnet.
Eine phylogeographische Analyse der beiden Haplogruppen B4a1a1
und B4a1a1a sowie ihrer parentalen Paragruppe B4a1a* zeigte, daß
der wahrscheinlichste Entstehungsort des Polynesischen Motivs im
Bismarck-Archipel zu suchen ist, wo es in der Nachkommenslinie
von Immigranten aus den Inseln Südost-Asiens (wahrscheinlich aus
der philippinisch-taiwanesischen Grenzregion oder der indonesischen
Insel Sumatra) hervorgegangen ist (Soares et al. 2011).
Sowohl die geographische Verbreitung der α3.7III-Mutation und das
nahezu vollständige Fehlen papuanischer Thalassämie-Varianten in-
nerhalb Polynesiens sowie die hohe Abundanz des Polynesischen
Motivs in austronesisch-sprachigen Populationen Melanesiens und
Polynesiens galten bald als erste anthropologische Belege für die
sog. Express Train-Theorie. Diese Theorie, welche 1988 von Diamond
formuliert wurde, postuliert, daß die Inseln Remote Oceanias initi-
al von Kolonisten aus den Inseln Südost-Asiens (potentiell Taiwan
oder den Philippinen) besiedelt wurden, die sich schnell entlang
der Küste Neuguineas in den Bismarck-Archipel bewegten und sich
erst dort niederließen. Diesem Umstand sei es nach Diamond (1988)
geschuldet, daß die einwandernden Austronesier bis zur Ankunft
im Bismarck-Archipel nahezu keinen Kontakt mit Papuanern hat-
ten und so die typisch Asien-nahen kulturellen und archäologischen
Charakteristika auch während ihrer weiteren Expansion über noch
unbevölkerte Inseln Remote Oceanias beibehielten (vgl. „Slow Boat- und
Express Train-Modelle“, S. 147, für Informationen zu Varianten des
Express Train-Modells). Aufgrund der (zunächst nur aus archäologi-
schen und kulturellen Befunden) abgeleiteten schnellen Ausbreitung
austronesischer Migranten aus den Inseln Südost-Asiens (möglicher-
weise Lapita-Leute), die über eine große Distanz ohne Stops entlang
der neuguineanischen Küste erfolgt sein soll, erhielt die Theorie ihren
Namen, Express Train-Theorie.
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Mit weiteren Indizien für eine Express Train-Migration wurde Dia-
monds Theorie bald zum in der Anthropologie, Linguistik und Ar-
chäologie akzeptierten Standard-Modell für die Besiedlung Remote
Oceanias: Beispielsweise konnten Gray & Jordan (2000) sowie Gray et
al. (2009) mit Hilfe phylogenetischer Verfahren zeigen, daß die Genese
und Verbreitung pazifischer Sprachen im perfekten Einklang mit einer
rapiden Ausbreitung austronesisch-sprachiger Menschen unter Um-
gehung Neuguineas ist, nachdem die austronesische Sprachfamilie
bereits über die Inseln Südost-Asiens expandierte. Aber auch weitere
autosomale Daten (z. B. Friedlaender et al. 2008) sowie kraniome-
trische Arbeiten (z. B. Hanihara 1994, Howells 1995, Pietrusewsky
2006, 2008a, Pietrusewsky & Chang 2003) lieferten dementsprechen-
de Indizien. Neben dem Polynesischen Motiv im Speziellen deutet
aber auch das vollständige mitochondriale Haplogruppen-Frequenz-
Spektrum im Allgemeinen auf einen südostasiatischen Ursprung der
austronesisch-sprachigen Bewohner Remote Oceanias (und damit auf
die Plausibilität des Express Train-Modells) hin: Bestimmt man die Her-
kunft der in Polynesien vorfindbaren Haplogruppen und summiert
ihre Häufigkeiten auf, so zeigt sich nach Kayser et al. (2006), daß 93,8
% der polynesischen mtDNA-Haplogruppen asiatischen Ursprungs
sind und lediglich 6,0 % aus Melanesien (Neuguinea) stammen.
Während diese Häufigkeiten als Belege für die Gültigkeit der Ex-
press Train-Theorie gesehen werden können, widersprechen anderer-
seits die Häufigkeiten der Y-chromosomalen Haplogruppen diesem
erwartbaren Muster: Hier konnten Kayser et al. (2006) lediglich für
28,3 % aller innerhalb Polynesiens vorgefundenen NRY-Haplogruppen
eine asiatische Herkunft nachweisen, während eine Haplogruppen-
Mehrheit von 65,8 % eher auf eine papuanische Herkunft der Po-
lynesier verweisen. Zu den im vorangegangenen Absatz genannten
Indizien widersprüchliche Befunde, wie die größere Ähnlichkeit des
polynesischen Y-chromosomalen Haplogruppen-Spektrums zu dem
Neuguineas, deuten eher darauf hin, daß sich die nach Remote Oceania
einwandernden Proto-Polynesier stark mit den Bewohnern Neugui-
neas durchmischten. Eine solche starke Durchmischung (und damit
Genfluß zwischen den einwandernden asiatischen Austronesiern und
den Papuanern Neuguineas) impliziert gleichzeitig, daß die Immigra-
tion der Proto-Polynesier langsam (und somit eher vergleichbar mit
einer Diffusions-Bewegung durch Neuguinea hindurch oder an der
Küste der Insel entlang) von statten ging. Daraus wurde die Slow Boat-
Theorie (Oppenheimer & Richards 2001) abgeleitet, welche von einer
dem Express Train-Modell vollkommen konträren Migrations-Dynamik
der ins Bismarck-Archipel und schließlich nach Remote Oceania einwan-
dernden Migranten ausgeht. Auch für die Slow Boat-Theorie wurden
bald weitere anthropologische Belege gefunden, z. B. Bellwood et al.
(2011), Chambers (2006), Chambers & Edinur (2013), Kayser et al. (2000,
2006, 2008a). Abb. 3 stellt dabei die grundsätzlichen Haupt-Aussagen
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der Slow Boat-Theorie und des Express Train-Modells hinsichtlich der
Besiedlungsabfolge und Migrations-Dynamik graphisch gegenüber.
Beide Theorien, das Slow Boat-Modell und die Express Train-Theorie,
welche versuchen, die Besiedlung der pazifischen Inseln auf Grund-
lage anthropologischer, archäologischer und linguistischer Daten zu
erklären, können dabei in einer Reihe möglicher Modelle als die ent-
gegengesetzten Endpunkte gedacht werden, die sich hinsichtlich der
darin postulierten Migrations-Dynamiken diametral voneinander un-
terscheiden. Weitere (wenn auch in der anthropologischen Literatur
nur wenig beachtete) Modelle in dieser Reihe stellen beispielsweise das
Entangled Bank- sowie das Triple I-Modell dar, welche versuchen, Syn-
thesen der beiden Extrema (Slow Boat und Express Train) zu bilden. Die
Entangled Bank-Theorie (Terrell et al. 2001) argumentiert beispielswei-
se damit, daß die Besiedlungsgeschichte und Migrations-Historie zu
komplex ist, um sie realitätsgetreu entflechten zu können. Stattdessen
plädieren ihre Befürworter dafür, daß eine der wenigen unbestreitba-
ren Aussagen darin liegen, daß die Proto-Polynesier (als kulturelle
Gruppe, welche asiatische und papuanische Charakteristika vereinen)
erst innerhalb Melanesiens entstanden wären. Auch das Triple I-Modell
(Intrusion, Integration, Innovation; Addison & Matisoo-Smith 2010) gibt
zu Bedenken, daß die Besiedlungs-Abfolge komplexer gewesen sein
kann, als dies in den extremen Theorien beschrieben wird. So schei-
nen Slow Boat-Migrationen auf lokaler Ebene (mit Genfluß zwischen
enger benachbarten Populationen) plausibel, die zusammen mit Ex-
press Train-Verfrachtungen von Individuen (beispielsweise auch von
den Inseln Südost-Asiens in Umgehung Melanesiens nach Polynesi-
en) die heutige Diversität der pazifischen Populationen gestalteten.
Die Idee einer Veränderung der genetischen Ausstattung von Express
Train-Migranten in Remote Oceania durch einen langsameren (aber den-
noch substantiellen) (Slow Boat-)Genfluß wurde bereits mehrfach als
plausibel erachtet (z. B. Lum et al. 2002, Skoglund et al. 2016). Aber
auch einige singuläre und großflächig wirkende Genfluß-Ereignisse
(Admixtures), Sex-biased Admixture (Ungleichverteilung maternaler und
paternaler Marker, hervorgerufen durch eine verstärkte Präferenz aus-
tronesischer oder papuanischer Frauen für eine Verpaarung mit papua-
nischen bzw. asiatischen Männern) sowie unterschiedliches Residenz-
Verhalten wurden in früheren Publikationen gelegentlich als mögliche
Faktoren diskutiert, welche die Ausbildung der widersprüchlichen
biologischen Daten (z. B. durch sich unterscheidende Migrationsraten
von Frauen und Männern; Sex-biased Migration) hervorgerufen haben
könnten (Gomes et al. 2017, Hudjashov et al. 2018, Lum et al. 2002,
Skoglund et al. 2016, Wollstein et al. 2010).
Während die Vertreter der Express Train-Theorie, die sich häufig
auf die mitochondriale Signatur der Ozeanier stützen, den Herkunfts-
ort der ersten Kolonisten Remote Oceanias eher in Taiwan oder den
Philippinen sehen (Bellwood 1991, Brandão et al. 2016, Donohue &
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Abb. 3: Konkurrierende Theorien zur Besiedlung Remote Oceanias
Die auf der vorherigen Doppelseite dargestellten Schemata stellen die beiden
wichtigsten Theorien zur Kolonisierung des inselmelanesischen und polyne-
sischen Teils Remote Oceanias dar, nämlich das Slow Boat-Modell (A) sowie
die Express Train-Theorie (B). Die mit a – c beschrifteten Teil-Abbildungen
sind dabei auf beiden Seiten identisch und stellen dem wissenschaftlichen
Konsens nach die Frühgeschichte der südpazifischen Besiedlung durch den
Menschen dar. a: Die Kolonisierung Ozeaniens beginnt mit der Besiedlung
der heutigen Inseln Near Oceanias, die etwa 50 ka BP begann und bis 29 ka
BP (Besiedlung der zentralen Salomonen) abgeschlossen war (gelbe Farbe;
nicht berücksichtigt wurde die Besiedlung Australiens). b: Aufgrund des
Meeresspiegel-Anstiegs zum Ende der letzten Eiszeit wurden die Bewohner
beiderseits der Wallace-Linie voneinander isoliert. Dies förderte die Ethnoge-
nese der Papuaner (auf einigen ostindonesischen Inseln, Neuguinea sowie
den westlichen und zentralen Salomonen; rote Färbung). c: Vor etwa 5500
Jahren entstand im Gebiet der südchinesischen Küste die austronesische
Kultur. Die Austronesier breiteten sich dabei bis ca. 4000 Jahre BP über
die Inseln Südost-Asiens aus, wo sie die Menschen mit ursprünglich asia-
tischem Genotyp verdrängten oder assimilierten (blau). d: Nach der Slow
Boat-Theorie (Oppenheimer & Richards 2001) hätte vor 4500 Jahren eine Grup-
pe austronesischer Migranten ihr Siedlungsgebiet in den Inseln Südost-Asiens
(möglicherweise Wallacea; vgl. Fragezeichen) verlassen, um langsam (in meh-
reren Generationen) bis ins Bismarck-Archipel vorzudringen. Dabei kam
es zu verstärktem Genfluß zwischen diesen Migranten und den Papuanern
der Nord-Küste Neuguineas, so daß die Proto-Polynesier bereits genetisch
stark durchmischt (möglicherweise als Lapita-Leute) im Bismarck-Archipel
ankamen. e: Von dort aus drangen sie schließlich nach Remote Oceania vor, wo
sie die noch unbesiedelten Inseln Melanesiens sowie Polynesien kolonisierten.
Durch Einwanderung von Menschen mit papuanischen Charakteristika und
Rück-Migrationen kam es schließlich zur Ausbildung einer austronesischen
Kline von Neuguinea bis nach Polynesien. f: Nach dem Express Train-Modell
(Diamond 1988) sollen hingegen einige Austronesier (vermutlich von Taiwan
oder den Philippinen; vgl. Fragezeichen) schnell und damit ohne signifi-
kanten Genfluß mit den Papuanern der Nord-Küste Neuguineas bis ins
Bismarck-Archipel und auf die ersten Inseln Remote Oceanias vorgedrungen
sein, wo sie möglicherweise die Lapita-Kultur begründeten. g: Kurz nach
dieser Initial-Besiedlung soll es durch Rück-Migrationen und Einwanderung
von Menschen mit überwiegend papuanischem Genom zu einer leichten
Erhöhung der Anteile papuanischer genetischer Marker innerhalb der Remote
Oceanier gekommen sein. Ausgehend von Fidschi, Samoa und Tonga wurden
schließlich die verbliebenen Inseln Polynesiens kolonisiert.
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Denham 2010, Gray et al. 2009, Ko et al. 2014, Ross 2005), wird unter
den Vertretern des Slow Boat-Modells auch ein Ursprungsort in Indo-
nesien diskutiert (vgl. Oppenheimer & Richards 2001). Als Indizien
für einen solchen ultimativen Herkunftsort der Proto-Polynesier aus
Indonesien, nämlich innerhalb Wallaceas, dem Gebiet zwischen der
Wallace-Linie und der sog. Lydekker-Linie, welche die indonesischen
Inseln geographisch von Neuguinea separiert, sprechen beispielsweise
archäologische Erkenntnisse (Meacham 1984, Solheim 1994). Ande-
rerseits finden sich heute im westlichen Indonesien, auf der Insel
Sumatra, einige Populationen mit ähnlich hoher Häufigkeit des Po-
lynesischen Prä-Motivs, der mtDNA-Haplogruppe B4a1a*, wie auf
Taiwan und den Philippinen (Soares et al. 2011). Auch diese Befunde
lassen – ähnlich wie entlang eines Transekts von Taiwan nach Indone-
sien zu- bzw. abnehmende genetische Diversitäten der hypervariablen
Region I häufiger mtDNA-Haplogruppen (Melton et al. 1998, Soares
et al. 2016, Tabbada et al. 2010) oder auf Y-chromosomalen Daten
basierende Koaleszenz-Modelle (Hurles et al. 2002, Soares et al. 2008,
Trejaut et al. 2014) – einen Ursprung der finalen Besiedler Remote Ocea-




P R Ä Z I S I E R U N G D E R F R A G E S T E L L U N G E N
Der Diskurs über die Besiedlungsgeschwindigkeit und Populations-
Dynamiken im Zuge der Kolonisierung Remote Oceanias, welcher zur
Formulierung der Express Train- sowie Slow Boat-Theorie geführt hat,
konnte auch nicht durch die aDNA-Analyse genomweit hochauflö-
sender Marker beigelegt werden. Zwar zeigten solche genomweiten
SNP-Analysen alter DNA (z. B. von Lapita-Proben Vanuatus und frü-
hen West-Polynesiern; Lipson et al. 2018, Posth et al. 2018, Skoglund
et al. 2016), daß die frühen Siedler in Remote Oceania wahrscheinlich
überwiegend asiatischen Ursprungs waren und daß erst anschließen-
der Genfluß zur Einbringung papuanischer Genvarianten führte. Eine
plausible, populationsgenetisch-prozessuale Erklärung für die Her-
ausbildung der sich scheinbar widersprechenden phylogeographisch-
genetischen Signaturen der menschlichen Teilgenome (insbesondere
des Mitochondrioms und der Y-DNA) fehlt bislang jedoch noch. Die
primäre Fragestellung der vorliegenden Arbeit lautet deshalb:
• Wie sind die widersprüchlichen genetischen Signaturen zustan-
de gekommen und welche Prozesse können dabei eine Rolle
gespielt haben? (Teil II und Teil III)
Darüber hinaus wurden im Rahmen der vorliegenden Arbeit wei-
tere Indizien gewonnen, welche zur Diskussion und Beantwortung
weiterer, untergeordneter Fragestellungen dienten:
• Wie sind die ozeanischen Populationen biologisch strukturiert?
(Teil I und Teil II)
• Ist ein Einfluß des Residenz-Verhaltens ozeanischer Populationen
auf die Migrations-Dynamik nachweisbar? (Teil III)
• Kann das Slow Boat- oder das Express Train-Modell (zusammen
mit weiteren Faktoren) die heutige genetische Landschaft Ozea-
niens besser erklären? (Teil II)
• Welche Migrations-Dynamik (Zusammenhang zwischen Migra-
tionsraten bzw. -wahrscheinlichkeit und Migrations-Distanz)
herrscht(e) im Süd-Pazifik? (Teil II und Teil III)
• Ist die Entstehung der Polynesier aus den Lapita-Menschen
denkbar? (Teil II)
• Wo ist der wahrscheinliche Ursprungsort der austronesischen
Kolonisten Remote Oceanias (innerhalb der Inseln Südost-Asiens)
zu suchen? (Teil III)
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Die hinter diesen Fragen in Klammern eingefügten Anmerkungen
(Teil I, Teil II bzw. Teil III) geben Auskunft darüber, welche Frage in
welchem der drei Teile (vgl. nachfolgendes Kapitel, „Konzeption der
vorliegenden Arbeit“, S. 23) dieser Arbeit behandelt wird.
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K O N Z E P T I O N D E R V O R L I E G E N D E N A R B E I T
Entsprechend der primären Aufgabenstellung der vorliegenden Arbeit,
welche die Erklärung der beobachtbaren widersprüchlichen Schluß-
folgerungen aus verschiedenen biologischen Daten ist, wurden zur
Klärung ihrer Genese und der sie potentiell hervorrufenden Faktoren
autosomale, mitochondriale, Y-chromosomale sowie kraniometrische
Marker für zahlreiche pazifische Populationen verwendet. Mit Hilfe
dieser Daten sowie der aus ihnen abgeleiteten Schätzer (verschiedene
Migrations- und andere demographische Parameter) wurden zudem
die im vorangegangenen Kapitel genannten, untergeordneten Frage-
stellungen bearbeitet. Entsprechend der methodischen Bearbeitung
der gesamten Aufgabenstellung sowie zur Wahrung der Übersicht-
lichkeit, wurde die vorliegende Monographie in drei Teil-Bereiche
untergliedert, deren Inhalte nachfolgend erörtert werden:
• Im ersten Teil werden zunächst die zur Bearbeitung der Fragestel-
lungen verwendeten genetischen und morphologischen Marker
eingeführt. Neben der Herkunft der Daten selbst, werden dabei
auch die Methoden erörtert, welche zur Generierung der finalen
Datensätze führten (z. B. Schätzung von Allel- und Haplotypen-
Häufigkeiten aus Phänotypen-Häufigkeiten, Umwandlung von
Haplogruppen-Häufigkeiten in Häufigkeiten Haplogruppen-
definierender SNPs und Indels, etc.). Für jeden der so gene-
rierten Datensätze wurden (im Rahmen überwiegend konven-
tioneller statistischer Verfahren, z. B. Diskriminanz-Analysen
auf Hauptkomponenten, Rekonstruktion phylogenetischer Gra-
phen, Randomisierungs-Tests, etc.) Rückschlüsse über die bio-
logische Strukturierung des pazifischen Untersuchungsgebiets
sowie ihre Stratifizierung durch geographische Gegebenheiten
bzw. Sprachgruppen-Grenzen gezogen. Die dabei beobachteten
unterschiedlichen Rückschlüsse, die sich aus den verschiedenen
Datensätzen ergaben, wurden schließlich weiter diskutiert und
dienten als Grundwahrheit (ground truth) zur Beurteilung der
(Teil-)Befunde des darauffolgenden Teils dieser Arbeit.
• Teil II befaßt sich primär mit der Frage danach, welche histo-
rischen und damit populationsgenetisch wirksamen Prozesse
zur Herausbildung der (aus früheren Studien) bekannten und
im Rahmen des ersten Teils zu Tage getretenen Widersprüche
führten. Dabei wurden drei Ansätze verfolgt: i) Erklärung der
Widersprüche durch eine selektiv bedingte Verschiebung von
Marker-Häufigkeiten (seit der Besiedlung des Süd-Pazifiks). ii)
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Potentieller Einfluß einiger weniger, aber große Populations-
Anteile betreffender Genfluß-Ereignisse (Admixture). iii) Wirkung
einer Präferenz einwandernder asiatisch-beeinflußter austronesi-
scher bzw. papuanischer Frauen für Männer der anderen Gruppe
(Sex-biased Admixture), sowie unterschiedlicher Fekunditäten und
Migrationsraten.
• In Teil III der vorliegenden Arbeit stand die Analyse der (ge-
netischen) Diversität der Bewohner Near und Remote Oceani-
as im Vordergrund. Ähnlich wie für die Marker-Spektren der
unterschiedlichen Teilgenome selbst, zeigen auch ihre (relati-
ven) Diversitäts-Verteilungen im geographischen Kontext konträ-
re, sich scheinbar widersprechende Muster. Wie eine Modellie-
rung der Ausbreitung der genetischen Diversitäten zeigte, lassen
sich die unterschiedlichen Diversitäts-Verteilungen durch unter-
schiedliche Mutations- und Migrationsraten (maternal und pater-
nal vererbter Marker und somit beider Geschlechter) hinreichend
erklären. Die im Rahmen dieser Modellierung durch Parameter-
Optimierung geschätzten Migrationsraten weisen zudem Anzei-
chen für eine Beeinflussung durch das Wohnort-Verhalten (syn.
Residenz-Verhalten) der untersuchten ozeanischen Populationen
auf. Des Weiteren läßt eine Analyse der Diversität ancestral-
informativer Marker auch einen Rückschluß über den mögli-
chen Herkunftsort der Austronesier zu, welche im Rahmen ihrer
expansiven Kolonisierung zu den initialen Besiedlern Remote
Oceanias wurden.
Die im Rahmen dieser drei Teile identifizierten plausiblen Erklärungs-
Ansätze und Schlußfolgerungen werden am Ende der Arbeit in einer
finalen, synoptischen Diskussion und Zusammenfassung erneut auf-
gegriffen sowie im gegenseitigen Kontext erörtert. Diese Erörterung
endet schließlich in der modellhaften Beschreibung des Ablaufs der
Besiedlung Ozeaniens durch den Menschen, so wie sie nach Maßgabe
der in der vorliegenden Arbeit erhaltenen Befunde und Schlußfolge-
rungen früherer Studien am wahrscheinlichsten erscheint.
Teil I
S T R U K T U R U N D S T R AT I F I Z I E R U N G
PA Z I F I S C H E R P O P U L AT I O N E N
Die rezenten Bewohner der pazifischen Inseln sind die
Nachfahren papuanischer und austronesischer Migranten.
Eine Analyse verschiedener humaner Teilgenome in die-
sem Teil der vorliegenden Arbeit zeigte, daß besonders die
Einwohner Remote Oceanias signifikant unterschiedliche
Abstammungs-Anteile dieser initialen Kolonisten in ihren
Teilgenomen akkumulierten. Je nach betrachtetem Daten-
satz scheint somit die Besiedlung Remote Oceanias nach
dem Express Train- oder nach dem Slow Boat-Modell plau-
sibler. Darüber hinaus ergaben sich Hinweise darauf, daß
Distanz-vermittelte Isolation (isolation by distance) sowie
Migrations-Barrieren um Neuguinea herum einen wichti-




E I N F Ü H R U N G
Die komplexe Besiedlungsgeschichte des südpazifischen Untersu-
chungsgebiets, welche durch mehrere Besiedlungs-Phasen (Initial-
Besiedlung Near Oceanias, Ausbreitung austronesisch-sprachiger Sied-
ler bis nach Remote Oceania und wahrscheinlich weitere Einwande-
rungen kontinentalasiatischer Menschen-Gruppen in das Gebiet der
heutigen Inseln Südost-Asiens; vgl. McColl et al. 2018) eine genetisch
sowie kulturell hoch diverse Landschaft prägte, und die nachfolgen-
de Wirkung (populationsgenetischer) Prozesse, haben zum Vorliegen
heute aufgrund unterschiedlicher Charakteristika unterscheidbarer
Populationen geführt. Die in sich homogenen und sich über geo-
graphisch benachbarte Inseln und Archipele erstreckenden Gruppen
Ozeaniens zeigen aufgrund teilweise gemeinsamer Historien sowie
fortwährenden Genflusses unterschiedlich starke Affinitäten zueinan-
der. Beispielsweise gehen Green (1963), Lum et al. (2002), Pawley &
Ross (1995) sowie Wurm (1967) davon aus, daß sich die heutigen Me-
lanesier von den Polynesiern trotz ihrer wahrscheinlich gemeinsamen
Entstehungsgeschichte (Erstbesiedlung durch Menschen der Lapita-
Kultur) deshalb unterscheiden, weil späterer zusätzlicher Genfluß aus
Near Oceania (Neuguinea) besonders die Insel-Melanesier prägte.
Sowohl Untersuchungen autosomaler als auch mitochondrialer und
Y-chromosomaler Daten stimmen darin überein, daß die Populationen
der Inseln Südost-Asiens große genetische Ähnlichkeiten mit Popula-
tionen des heutigen südostasiatischen Festlands zeigen (z. B. Lum et
al. 2002, Kayser et al. 2006, 2008a). Die Bewohner dieser weitgehend
kontinentalasiatisch geprägten Regionen zeigen hingegen größere
(biologische) Unterschiede zu den benachbarten Papuanern Neugui-
neas. Lediglich in der Grenzregion beider Gruppen, in Ost-Indonesien,
zeigen die Einwohner einige mitochondriale und Y-chromosomale Af-
finitäten zu den asiatisch geprägten Bewohnern der westlich gelegenen
indonesischen Inseln und den Papuanern der östlichen Nachbarschaft
(Kayser et al. 2006, 2008a, Melton et al. 1995). In Diskriminations-
und Cluster-Verfahren früherer Untersuchungen stellte sich vielmehr
eine starke Vergesellschaftung der rezenten papuanischen mit den
inselmelanesischen Bewohnern heraus (z. B. Friedlaender et al. 2007,
2008, Hanihara 1993, Lum et al. 2002, O’Shaughnessy et al. 1990, Pie-
trusewsky et al. 1990, 2008, etc.). Eine Analyse alter mtDNA mehrerer
auf Palau gefundener Individuen legte jedoch auch eine mögliche Ver-
bindung Neuguineas mit mikronesischen Populationen offen. Nach
Stone (2020) sollen die im Genom der palauanischen Individuen iden-
tifizierten Marker mit eindeutig neuguineanischem Ursprung erst im
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Laufe eines sekundären Genflusses nach West-Mikronesien gelangt
sein, nachdem die westmikronesischen Inseln von den Inseln Südost-
Asiens aus kolonisiert worden waren (vgl. Hung et al. 2011). Insgesamt
deuten die genetischen und morphometrischen Analysen aber darauf
hin, daß – besonders über die ostmikronesischen Inselgruppen – se-
kundär Migranten mit den Melanesiern (Friedlaender et al. 2008, Lum
et al. 2002) und Polynesiern (Hanihara 1993, Pietrusewsky 1990) ausge-
tauscht wurden und so insbesondere zwischen Ost-Mikronesiern und
Polynesiern eine beginnende genetische Homogenisierung erfolgte.
Trotz dieser indirekten Assoziation der Polynesier (über Mikronesi-
en) mit den Bewohnern Melanesiens indiziert eine Vielzahl früherer
Untersuchungen pazifischer Individuen keine besonders große au-
tosomale Ähnlichkeit zwischen den Melanesiern (insbesondere den
papuanischen Einwohnern Neuguineas) und Polynesiern. Vielmehr
zeigte sich wiederholt eine starke Affinität polynesischer Genotypen
zu den asiatisch geprägten Populationen der Inseln Südost-Asiens und
Ost-Indonesiens (z. B. Kayser et al. 2008b, Parks et al. 2017, Wollstein
et al. 2010, etc.). Nur gelegentlich konnten in der Vergangenheit die
Analysen autosomaler Marker größere Ähnlichkeiten der Polynesier
zu den Entitäten der Inseln Melanesiens als zu den Einwohnern der
Inseln Südost-Asiens oder des kontinentalasiatischen Festlands nach-
weisen (Pugach et al. 2016). Diese Assoziation könnte nach Skoglund et
al. (2016) darauf zurückzuführen sein, daß zwar die Proto-Polynesier
(möglicherweise Individuen der Lapita-Kultur) und frühen Polynesier
stark asiatisch geprägt waren, später jedoch über die melanesischen
Inseln ein Influx papuanischer Marker-Varianten nach Melanesien
stattfand, welcher die primär asiatische Signatur sekundär überdeckt
haben könnte. So könnte auch erklärbar sein, weshalb beispielsweise
Melton et al. (1998) in einer Analyse (autosomaler) Alu-Insertions-
Polymorphismen die untersuchte polynesische Population in direkter
Nachbarschaft zu den melanesischen sowie papuanischen Populatio-
nen einerseits und den ostindonesischen Stellvertretern andererseits
geclustert vorfand. Während die autosomalen Marker also eher einen
Ursprung der Polynesier im asiatischen Umfeld indizieren, zeigen
mitochondriale und Y-chromosomale Marker gleichermaßen eine en-
ge Vergesellschaftung der Polynesier mit den Insel-Melanesiern und
(über sie mit) den Papuanern Neuguineas (z. B. Kayser et al. 2006,
2008a, Mirabel et al. 2012). Diese Befunde werden auch durch die tiefe
Phylogenie Y-chromosomaler Haplogruppen gestützt, welche zeigte,
daß ein Großteil der innerhalb des polynesischen Siedlungsgebiets vor-
liegenden Polymorphismen ancestral in Neuguinea entstanden sind.
Andererseits clustern – wie weiter oben erwähnt wurde – die Polyne-
sier aufgrund ähnlicher Marker-Häufigkeits-Spektren mit initial pa-
puanisch besiedelten und damit Neuguinea nahen Populationen. Die
tiefe molekulare Phylogenie der innerhalb Polynesiens vorfindbaren
mtDNA-Haplogruppen indiziert jedoch eine Herkunft aus dem Um-
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feld der Inseln Südost-Asiens. Aus diesem Grund weisen Kayser et al.
(2006) und Melton et al. (1995) darauf hin, daß ein nicht unerheblicher
Teil der Vorfahren der rezenten Polynesier aus der südostasiatischen
Umgebung (z. B. Taiwan, da dort die mtDNA-Diversität der häufig-
sten polynesischen mitochondrialen Haplogruppe, des Polynesischen
Motivs, am größten ist) eingewandert sein muß und die Polynesier so
einen dichotomen Ursprung haben (vgl. Pierson et al. 2006). Klassi-
sche kraniometrische sowie moderne geometrisch-morphometrische
Analysen der pazifischen Bewohner zeigen hingegen stets größere
Ähnlichkeiten der polynesischen mit asiatischen oder Asien-nahen Po-
pulationen (der Inseln Südost-Asiens) als zwischen polynesischen und
melanesischen oder polynesischen und neuguineanischen Entitäten (z.
B. Buck & Vid̄arsdóttir 2012, Pietrusewsky 2008).
Einerseits lassen sich innerhalb des geographischen Untersuchungs-
gebiets der vorliegenden Arbeit mehr oder minder biologisch ho-
mogen strukturierte Meta-Populationen (z. B. Inseln Südost-Asiens,
Polynesien) finden, die sich von den benachbarten Gruppen abgren-
zen lassen. Andererseits zeigen die Besiedlung Remote Oceanias durch
austronesisch-sprachige Individuen, der durch frühe Europäer schrift-
lich überlieferte Nachweis von Kanu-Fahrten der indigenen Einwohner
Polynesiens und Mikronesiens ohne europäische Hilfsmittel (Dening
1962), archäologische Befunde (z. B. Anderson 2008, Carson & Ku-
rashina 2012, Collerson & Weisler 2007, Weisler & Kirch 1996) oder
aber die ethnologische Analyse mündlich überlieferter polynesischer
Traditionen (z. B. Cachola-Abad 1993, Smith 1910), daß zumindest die
Siedler Remote Oceanias von jeher im Stande waren, weite Distanzen
über den freien Pazifik zu überwinden. Daher ist von Interesse, ob
über das gesamte Untersuchungsgebiet ein Zusammenhang zwischen
paarweisen biologischen Distanzen untersuchter Entitäten und ihrer
geographischen Entfernung (geodätischen Distanz) zueinander nach-
weisbar ist, welcher trotz der potentiell starken Migrations- und damit
Durchmischungs-Möglichkeiten eine genetische Strukturierung der
genetischen Landschaft implizieren würde. Dies gelang bereits in ei-
nigen früheren Studien (z. B. Buck & Vid̄arsdóttir 2012, Cox & Lahr
2006, Hunley et al. 2008, Lum et al. 1998, Terrell 2010) auf regionaler
Ebene. Die so nachgewiesenen Abhängigkeiten von genetischen bzw.
morphometrischen und geodätischen Distanzen sind Indizien für die
Wirkung Distanz-vermittelter Isolation (isolation by distance; Malécot
1948, Wright 1943), welche indirekt ihrerseits auch eine Einschränkung
der Migrations-Freiheit über weite Distanzen suggeriert.
Wenn – wie gemeinhin akzeptiert wird (vgl. „Stand der Forschung“,
S. 3) – das ozeanische Untersuchungsgebiet durch austronesisch-
sprachige Asiaten einerseits und papuanisch-sprachige Neuguineaner
andererseits besiedelt wurde, welche die in Abb. 2 (S. 10) dargestellte
heutige Verteilung der austronesischen und Papua-Sprachen hervor-
rief, kann zudem die Frage danach gestellt werden, ob die linguisti-
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sche Zugehörigkeit zu einer dieser Sprachgruppen alleine (oder als
zusätzlicher stratifizierender Faktor innerhalb geographischer Grup-
pen) einen besseren Prädiktor für die rezente biologische Strukturie-
rung des Pazifiks darstellt, als die Geographie alleine. Bereits früh
wurde versucht, eine Korrelation zwischen Allel-Häufigkeiten einzel-
ner genetischer Marker-Gene und den Sprachgruppen Melanesiens
nachzuweisen. Die Ergebnisse der Analysen verschiedener Marker er-
wiesen sich jedoch als nicht konsistent. Erst eine über mehrere solcher
klassischer Blutgruppen-Marker gepoolte Analyse brachte genug Kon-
fidenz, um eine Assoziation austronesischer/papuanischer Sprachen
mit genetischen Clustern abzulehnen (vgl. Serjeantson et al. 1983).
2008 gelang es hingegen Friedlaender et al. auf Grundlage genomwei-
ter Mikrosatelliten- und Insertions-Deletions-Polymorphismen, eine
Relation zwischen genetischen und linguistischen Gruppen nachzu-
weisen. Eine Unterscheidung genetischer Cluster war allein anhand
der linguistischen Stratifizierung im melanesischen Untersuchungsge-
biet dabei allerdings nur grob möglich. Zwischen dem Vorkommen
Y-chromosomaler Linien und der Sprachzugehörigkeit der Träger
dieser Marker konnten Cox & Lahr (2006) innerhalb der Salomonen
hingegen keinen Zusammenhang ausmachen. Darüber hinaus ist auch
eine Stratifizierung entlang bekannter oder plausibel vorstellbarer bio-
geographischer Linien innerhalb des Untersuchungsgebiets denkbar
(z. B. Wallace-Linie), die bislang jedoch kaum in der anthropologi-
schen Forschung berücksichtigt wurden (z. B. Golson 1971), für welche
jedoch ein großer Einfluß auf die Diversität von Flora und Fauna in
der Vergangenheit nachgewiesen wurden (vgl. Camerini 1993, van
Welzen et al. 2011)
Im Rahmen dieses, des ersten Teils, sollen die Grundlagen für den
weiteren Aufbau der vorliegenden Arbeit geschaffen werden. Hierzu
werden zunächst die verwendeten Daten vorgestellt und ihre Be-
schaffung, Herkunft sowie die zur weiteren Nutzung notwendige
Aufbereitung erörtert. Diese Daten bilden die Grundlage zur Überprü-
fung, ob sich ähnliche Muster wie die von anderen Autoren anhand
unterschiedlicher Daten gefundenen räumlichen und biologischen,
d. h. genetischen und morphologischen, Muster nachweisen lassen.
Hierfür müssen zunächst die untersuchten Entitäten in Gruppen ein-
geteilt werden, welche in sich homogener als zufällige Gruppierungen
sind. Darüber hinaus stellt sich die Frage danach, in welcher Bezie-
hung diese Gruppen zueinander stehen, und ob sich ganz ähnliche
widersprüchliche biologische Signaturen ergeben, wie dies in der
Literatur beschrieben wurde. Zuletzt soll zudem die Stärke des Zu-
sammenhangs zwischen paarweisen biologischen und geographischen
Distanzen der verwendeten Datensätze dafür genutzt werden, um
Rückschlüsse auf die allgemeine Migrations-Dynamik der Bewohner
der südpazifischen Inseln zu ziehen. Die so identifizierten Muster,
biologischen Strukturen und Zusammenhänge dienen schließlich als
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Grundwahrheit, die mit Hilfe weitergehender Analysen im zweiten
und dritten Teil der vorliegenden Arbeit ergänzt und deren Genese
zu erklären versucht wird.

2
M AT E R I A L U N D M E T H O D E N
2.1 material
Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurden sowohl genetische Da-
ten der unterschiedlichen humanen Teilgenome (Autosomen, Gono-
somen und Mitochondriom) als auch phänotypische Populations-
Charakteristika (Schädel-Morphologien) aus dem Untersuchungsge-
biet (Süd-Pazifik, vgl. Abb. 1, S. 4) analysiert. Die Auswahl der Daten-
sätze erfolgte dabei entsprechend der Problem- und Aufgabenstellung,
welche primär einen Erkenntnisgewinn über die Ursachen der schein-
baren Widersprüchlichkeit dieser diversen Daten anstrebte. Dabei
stammen alle im Rahmen dieser Arbeit verwendeten genetischen
Daten aus früheren Publikationen und beschreiben populationsgeneti-
sche Charakteristika moderner, also rezenter, Populationen.
2.1.1 Autosomale Daten
In Ermangelung der Verfügbarkeit genomweiter SNP- oder ande-
rer hochauflösender autosomaler Marker-Daten aus dem Untersu-
chungsgebiet, wurden klassische Blutgruppen-Systeme (ABO, MNS
und Rhesus) sowie HLA-Klasse I- und -Klasse II-Gene als Stellvertre-
ter autosomaler Daten gewählt. Den verwendeten Markern ist dabei
gemein, daß ihre Genprodukte phänotypisch als Antigene auf den
Zelloberflächen von Erythrozyten (klassische Blutgruppen-Marker)
und kernhaltigen Zellen (HLA) präsentiert werden. Sie lassen sich
daher entweder über Antikörper-Tests oder Sequenzierung der ent-
sprechenden Genabschnitte nachweisen.
2.1.1.1 Klassische Blutgruppen-Marker
Das bekannteste System der verwendeten Blutgruppen-Marker ist
das ABO-System (Landsteiner 1900), welches lediglich durch ein Gen,
ABO (Lage auf dem Chromosom 9q34.1), codiert wird. Das ABO-
codierende Gen kann dabei in einer von drei Varianten vorliegen,
den Hauptallelgruppen ABO*A, ABO*B sowie dem Nullallel ABO*O.
Die Allele A und B sind codominant und O ist rezessiv, so daß es
aufgrund der Diploidie des Menschen vier mögliche Phänotypen gibt
(A, B, AB und O; gebildet durch das Vorhandensein oder Fehlen
der Kohlenhydrat-Antigene A und B auf Erythrozyten) (Yamamoto
2004). Tatsächlich lassen sich weitere Phänotypen und die sie indirekt
hervorrufenden Allele nachweisen (Svensson et al. 2009), von denen
A1 und A2 bereits in vielen physisch-anthropologischen Studien ab
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der Mitte des letzten Jahrhunderts untersucht wurden. Somit wurden
die durch folgende ABO-Allele gebildeten Phänotypen im Rahmen
der vorliegenden Arbeit betrachtet: A1, A2, B und O.
Daneben stellt MNS den zweiten verwendeten klassischen Marker
dar. Das MNS-System wird durch zwei nahe nebeneinander auf dem
Chromosom 4 (Position 4q31) liegende und somit stark gekoppelte
Gene (Mawby et al. 1981) gebildet, welche für Polypeptide von Glyco-
phorin A und B – beides sind Membranproteine der Erythrozyten –
codieren (Race & Sanger 1975): i) Das GYPA- oder MN-Gen umfaßt –
wie der Name bereits vermuten läßt – lediglich zwei bekannte Allele,
das ancestrale und in allen weltweiten Populationen omnipräsente M-
und sowie das davon abgeleitete N-Allel (Cooling 2015). Beide Allele
unterscheiden sich lediglich in 3 SNPs (Aeschlimann & Westhoff 2019).
ii) Das zweite Gen GYPB ist im Stande eine Vielzahl von Polymorphis-
men hervorzurufen, wobei die Häufigsten die S- und s-Antigene sind,
welche i. d. R. in den frühen populationsgenetischen Studien erfaßt
wurden. Das GYPB*S- unterscheidet sich dabei vom GYPB*s-Allel
lediglich in einem Nukleotid des Exons 4, 143C→ T (Aeschlimann &
Westhoff 2019). Als Datengrundlage für die eigenen weiteren Analy-
sen dienten die Phänotypen-Häufigkeiten des MNS-Systems, welche
aus den Allelen GYPA*M, GYPA*N, GYPB*S und GYPB*s generiert
wurden. Während M und N codominant sind, stellt s die rezessive
Form des GYPB-Gens dar.
Die dritten verwendeten autosomalen Marker sind Rhesus-Polymor-
phismen, welche durch die zwei Gene RHD und RHCE determiniert
werden und für Antigene auf Erythrozyten codieren (Flegel 2007a).
Beide Rhesus-Gene liegen nahe beieinander auf dem Chromosom 1
(1p34 und 1p36) und werden somit stark gekoppelt vererbt (Innan
2003). Während RHD das D-Polypeptid codiert, sind die Antigene
C bzw. c und E bzw. e die Genprodukte des RHCE-Gens. Letzte-
re werden durch alternatives Splicing des primären Transkripts des
RHCE-Gens gebildet (Le Van Kim et al. 1992). Das RHD-Gen bestimmt
den Rhesusfaktor, wobei Rhesus-positive Individuen Träger von D-
Antigenen und somit des D-Allels sind. Eine Deletion in der das
RHD-Gen flankierenden Rhesus-Box ist die häufigste Ursache dafür,
daß keine D-Antigene mehr gebildet werden können (Defizienz-Allel
d) und Rhesus-negative Geno- sowie Phänotypen entstehen (Wagner &
Flegel 2000). Darüber hinaus gibt es weitere D-Varianten (z. B. partial
D oder weak D), deren Unterscheidung in der vorliegenden Arbeit
jedoch aufgrund uneinheitlicher Betrachtungs- und Interpretations-
weisen in den verwendeten Quellen nicht erfolgte. Im Gegensatz zu
RHD sind die durch RHCE gebildeten Antigene C, c, E und e lediglich
durch Punktmutationen in fünf Codons, die zu fünf unterschiedlichen
Aminosäuren in den codierten Polypeptiden beitragen, bedingt (Flegel
2007b). Insgesamt wurden somit sechs Marker-Varianten des Rhesus-
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Systems im Rahmen der vorliegenden Arbeit betrachtet: C, c, D, d, E
und e.
Die Auswahl der Daten für klassische Blutgruppen-Marker erfolg-
te so, daß lediglich Populationen aufgenommen wurden, für die an
derselben Kohorte sowohl ABO-, MNS- als auch die Rhesus-Marker
charakterisiert und Phänotypen-Häufigkeiten wiedergegeben wurden.
Durch dieses Vorgehen wurde sichergestellt, daß die verwendeten
Daten sowohl Referenzen für gemeinsame geographische Lokalitäten
als auch für identische Generationen darstellen. Der so entstande-
ne Datensatz umfaßt insgesamt Stichproben von 358 Populationen
aus dem Untersuchungsgebiet, welche Häufigkeiten von 14 Markern
(MNS- und Rhesus-Marker wurden aufgrund ihrer starken Kopplung
als Haplotypen betrachtet, vgl. „Schätzung von Marker-Häufigkeiten“,
S. 37) wiedergeben (Gesamtindividuenzahlen: NABO = 44775, NMNS
= 41811, NRhesus = 43890). Einen Überblick über die geographische
Herkunft der vorliegenden Stichproben, der Stichprobengrößen als
auch der Sprachzugehörigkeit der beprobten Kohorten, gibt die Tabel-
le A.1 im Anhang (S. 293). Die Stichproben-Lokalitäten sowie die an
den dort untersuchten Kollektiven identifizierten Rhesus-Haplotypen-
Häufigkeiten sind in Abb. B.1 (S. 345) dargestellt.
2.1.1.2 Humane Leukozyten-Antigene (HLA)
Neben Phänotypen-Häufigkeiten für die klassischen genetischen Blut-
gruppen-Marker, wurden Allel-Häufigkeiten der HLA-Klasse I- (HLA-
A, -B, -C) und -Klasse II-Gene (HLA-DPA1, -DPB1, -DQA1, -DQB1,
-DRB1) als weitere autosomale Marker aufgenommen. Die von die-
sen Genen gebildeten Membranproteine sind ein wichtiger Teil der
Identifikation körpereigener Zellen im Rahmen der Immun-Abwehr
(z. B. Ljunggren & Kärre 1990, Matsumura et al. 1992, Penman et al.
2013). Dabei bilden die HLA-Klasse I-Gene Antigene auf allen kernhal-
tigen Zellen (mit Ausnahme der Trophoblasten) und entsprechen den
MHC-Klasse I-Komplexen (MHC: major histocompatibility complex) (de
Bakker et al. 2006). Im Gegensatz dazu bilden die HLA-Klasse II-Gene
die MHC-Klasse II-Komplexe, welche ausschließlich von Antigen-
präsentierenden Zellen präsentiert (z. B. Monozyten oder Makropha-
gen) und von T-Helferzellen erkannt werden (Mellins et al. 1990). Der
Tatsache, daß die HLA-Proteine der Klasse I zunächst auf Leukozyten
aber nicht auf Erythrozyten nachgewiesen werden konnten, verdanken
die HLA-Proteine ihren Namen (humane Leukozyten-Antigene) (vgl.
Everett et al. 1987).
Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurden die mit Hilfe der
nachfolgend aufgeführten Stichproben (Stichprobenzahl, Anzahl der
beprobten Individuen N) geschätzten Allel-Häufigkeiten der HLA-
Klasse I- und -Klasse II-Gene verwendet: HLA-A (49, N = 12918),
HLA-B (49, N = 12918), HLA-C (33, N = 2770), HLA-DPA1 (9, N = 436),
HLA-DPB1 (32, N = 1548), HLA-DQA1 (13, N = 761), HLA-DQB1 (35,
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N = 2586) und HLA-DRB1 (95, N = 15336). Die individuellen geogra-
phischen Referenzen der einzelnen Stichproben sind zusammen mit
der Stichprobengröße in Tab. A.2 (S. 310) wiedergegeben. Exempla-
risch für die HLA-Gene wurden in Abb. B.2 (S. 347) des Anhangs
die geographische Stichproben-Verteilung sowie die Häufigkeiten der
wichtigsten Allele des DRB1-Systems innerhalb des Untersuchungsge-
biets dargestellt.
2.1.2 Geschlechts-spezifische Marker
Um neben den zuvor beschriebenen autosomalen genetischen Markern
auch die populationsgenetischen und mikroevolutiven Signaturen ge-
schlechtsspezifischer Charakteristika innerhalb des Süd-Pazifiks zu
untersuchen, für die in bisherigen Studien große Diskrepanzen gefun-
den wurden (vgl. „Stand der Forschung“, S. 3), wurden zusätzlich
mitochondriale und Y-chromosomale Haplogruppen-Häufigkeiten als
Datensätze aufgenommen.
Die mitochondriale DNA (mtDNA) wird fast ausschließlich ma-
trilinear vererbt und stellt gegenüber X-chromosomaler DNA einen
besseren Marker für die maternale Mikroevolution dar. Im Gegensatz
zu lange bestehenden Dogmen, kann die mitochondriale DNA in
sehr seltenen Fällen jedoch auch biparental vererbt werden (Luo et
al. 2018) und rekombinieren (Bandelt et al. 2005, Perera et al. 2018).
Im Gegensatz zu frühen Klassifikationen werden die mitochondrialen
Haplogruppen heute nicht mehr nur über genetische Polymorphis-
men (SNPs sowie Deletionen und Insertionen) der mitochondrialen
Kontrollregion (D-Loop) definiert, sondern über die gesamte mtDNA,
um so eine höhere Haplogruppen-Auflösung zu erreichen (van Oven
& Kayser 2009).
Im Gegensatz zu mtDNA-Polymorphismen stellen Y-chromosomale
Haplogruppen rein paternal vererbte genetische Marker dar. Die
Haplogruppen werden dabei über Polymorphismen der nicht-rekom-
binanten Region des Y-Chromosoms (NRY) definiert (The Y Chromo-
some Consortium 2002), um so mögliche maternale Einmischungen,
die durch Rekombination zwischen X- und Y-Chromosomen entste-
hen können (Bengtsson & Goodfellow 1987), zu vermeiden. Diese
nicht-rekombinante Region liegt dabei in einiger Entfernung zu den
Y-chromosomalen Telomeren, welche sich im Rahmen der männlichen
Meiose an die homologen Bereiche der X-Chromosomen anlagern und
dabei rekombinieren können (Cooke et al. 1985).
Die so gebildeten Datensätze beinhalten Haplogruppen-Häufigkeiten
von 191 mtDNA-Stichproben (NmtDNA = 9052) sowie 203 Stichproben
Y-chromosomaler Haplogruppen (NY-DNA = 8822). Die geographische
Verteilung der dabei untersuchten Stichproben-Lokalitäten sowie die
relativen Häufigkeiten der wichtigsten Haplogruppen innerhalb des
Untersuchungsgebiets sind in den Abb. B.3 (S. 349) und B.4 (S. 351)
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des Anhangs dargestellt. Eine Auflistung der wichtigsten Metadaten
der untersuchen Populationen geben Tab. A.3 (S. 322) und Tab. A.4 (S.
332) wieder.
2.1.3 Kraniometrische Daten
Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurden zusätzlich menschli-
che Cranien und Calvarien (Schädel mit oder ohne vorhandenem
Unterkiefer) untersucht, die Teil der anthropologischen Sammlun-
gen der naturhistorischen Museen in Wien, London und Paris waren
(einige dieser Individuen wurden mittlerweile repatriiert). Die In-
dividuen dieser Sammlungen, die in den Monaten April – Oktober
2014 besucht wurden, waren großteils erst in den vergangenen zwei
Jahrhunderten erworben worden, wobei der zeitliche Schwerpunkt
der Haupt-Sammelaktivitäten gegen Ende des 19. und Anfang des 20.
Jahrhunderts lag. Obwohl i. d. R. keine näheren Angaben zum histori-
schen Alter der Individuen (z. B. stratigraphische oder Radiocarbon-
Datierungen) vorliegen, ist aufgrund des Erhaltungszustandes und
der Beschreibungen zur Beschaffung der Individuen in den Inven-
tarbüchern davon auszugehen, daß die meisten Individuen aus der
Neuzeit stammen (Bestätigung durch mündliche Mitteilung von Frau
HR ao. Univ.-Prof. Dr. Maria Teschler-Nicola, ehemalige Leiterin der
Abteilung Anthropologie des Naturhistorischen Museums in Wien).
Es wurden insgesamt 1233 Individuen aufgenommen, wobei später
subadulte und künstlich deformierte Schädel ausgeschlossen wur-
den. Der sich daraus ergebende Datensatz umfaßte somit letztlich
Informationen zu 1074 Individuen.
2.2 methoden
2.2.1 Schätzung von Marker-Häufigkeiten
Einige der zuvor beschriebenen und aus verschiedenen Publikatio-
nen entnommenen Phänotypen- (klassische genetische Blutgruppen-
Marker), Haplogruppen- (Y-chromosomale und mitochondriale DNA)
und Allel-Häufigkeiten (HLA-Klasse I- und II-Gene) summierten sich
nicht zu 1 (100 %) auf (ursächlich hierfür sind vermutlich Rundungs-
und Rechenfehler der publizierenden Autoren). Diese Marker-Häu-
figkeiten wurden daher zunächst durch Division der Summe aller zu
einer beprobten Population gehörigen Häufigkeiten auf eine Summe
von 1 normiert.
Aus den so korrigierten Phänotypen-Häufigkeiten der klassischen
genetischen Marker wurden schließlich die genetischen Marker-Häufig-
keiten der einbezogenen Populationen geschätzt. Aufgrund des ABO*O-
Allels, welches phänotypisch bei den Genotypen AO und BO nicht in
Erscheinung tritt, und teilweise fehlender MNS- und Rhesus-Antigen-
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Testungen (z. B. wurden häufig lediglich Anti-E- aber nicht Anti-e-
Antikörper zur Bestimmung des RHCE-assoziierten Phänotyps ver-
wendet), konnten die genetischen Marker-Häufigkeiten nicht direkt
durch Maximierung einer Likelihood-Funktion bestimmt werden.
Stattdessen wurde hierfür ein EM-Algorithmus (EM: expectation und
maximization; Dempster et al. 1977) angewandt, welcher vom Autor
der vorliegenden Arbeit in der statistischen Programmiersprache R
implementiert wurde und schrittweise Maximum Likelihood-Schätzer
approximiert. Dabei werden die nicht direkt beobachtbaren und zu
schätzenden Marker-Häufigkeiten (latente Variablen) mit gleichen Wer-
ten im Intervall von ]0; 1[ und einer Summe von 1 initialisiert. Im sog.
E-Schritt werden dann zunächst unter der Annahme der Gültigkeit
des Hardy-Weinberg-Gleichgewichts aus den Marker-Häufigkeiten
die erwartbaren absoluten Genotypen-Häufigkeiten geschätzt, die
wiederum im M-Schritt dazu verwendet werden, um die Marker-
Häufigkeiten zu schätzen. Nach vielfacher Wiederholung alternieren-
der E- und M-Schritte erfolgt schließlich die Terminierung, wenn das
Abbruchkriterium (Durchlaufen von 10000 Wiederholungen) erfüllt
wurde.
Da die Gene des MNS- und Rhesus-Systems stark genetisch gekop-
pelt sind und somit häufig gemeinsam vererbt werden, wurden für
beide Blutgruppen-Systeme Haplotypen- anstatt Allel-Häufigkeiten
berechnet. Lediglich für das ABO-Blutgruppen-System erfolgt die
Schätzung der Häufigkeiten der Allele A1, A2, B und O. Wie sich
nach einer Sichtung der ABO-Allele bald zeigte, ist das ABO*A2-Allel
im Untersuchungsgebiet kaum nachweisbar. Lediglich in zwei Po-
pulationen tritt der Phänotyp A2 mit einer Abundanz von jeweils
einem Individuum (und keinem A2B-Phänotyp) auf. Dies könnte auf
einen nicht-indigenen, exogenen (z. B. europäischen) Ursprung des
Allels A2 im Süd-Pazifik hindeuten. Um weitere Datensätze im Rah-
men der vorliegenden Arbeit aufnehmen zu können, in denen nicht
zwischen A1 und A2 unterschieden wurde, wurden die Häufigkeiten
beider Allele gepoolt und im Folgenden lediglich die Häufigkeiten
der Hauptallelgruppen A, B und O verwendet.
Als Geschlechts-spezifische Marker dienten Haplogruppen-Häufig-
keiten des Y-Chromosoms und mitochondrialer DNA. Solche Haplo-
gruppen stellen zunächst jedoch lediglich kategoriale Variablen dar,
die keinen Rückschluß über die tatsächliche genetische Distanz der
Träger verschiedener Haplogruppen und damit über mögliche evoluti-
ve oder populationshistorische Beziehungen zwischen Populationen
zulassen. Aus diesem Grund wurden die Häufigkeiten der für die
unterschiedlichen Populationen vorliegenden Haplogruppen in Häu-
figkeiten Haplogruppen-definierender SNPs sowie Indels (Insertionen
und Deletionen) transkribiert. Als Grundlage dieser Transformation
dienten die unter http://phylotree.org (für mtDNA; van Oven & Kay-
ser 2009, EQ4) und http://www.phylotree.org/Y (für Y-chromosomale
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DNA; van Oven et al. 2014a, EQ5) gegebenen Klassifikationen und
Haplogruppen-Phylogenien. Die so generierten Daten sollten nicht
nur die Betrachtung von Ähnlichkeiten zwischen Populationen ermög-
lichen, sondern auch den Einbezug der durch genetische Prozesse
(z. B. Mutation) hervorgerufenen Transversionen (Wechsel zwischen
Haplogruppen von Nachkommen im Vergleich zu ihren Eltern; Quasi-
Spezies-Betrachtung) ermöglichen.
2.2.2 3D-Scans menschlicher Cranien
2.2.2.1 Alters- und Geschlechts-Diagnose
Der menschliche Schädel ist im Kindes- und Jugendalter noch variabel
und verändert bis zum Abschluß des Körperwachstums seine Form
und damit auch seine Proportionen (Bräuer 1988). Diesem Umstand
ist auch die Tatsache geschuldet, daß die Diagnose des Geschlechts an
infantilen oder juvenilen Cranien und Calvarien oft nicht eindeutig
möglich ist. Aus diesem Grund und wegen der ungenügenden Indi-
viduenzahlen für subadulte Cranien (infans I, infans II und juvenil),
um diese Altersklassen separat auszuwerten, wurden im Rahmen der
vorliegenden Arbeit lediglich postjuvenile Individuen (der adulten,
maturen und senilen Altersgruppe) betrachtet. Als besonders aussa-
gekräftige Indikatoren für das biologische Sterbealter haben sich der
Zahnstatus sowie die Obliteration der Tabula interna bzw. der Sutura
sagittalis (Pfeilnaht) erwiesen (Bindl 2009, Bräuer 1988, Nemeskéri et
al. 1960), welche daher in Kombination – sofern dies aufgrund des Er-
haltungszustands der Individuen möglich war – zur Unterteilung der
aus dem geographischen Kontext (Untersuchungsgebiet) stammen-
den Individuen in subadulte und postjuvenile Individuen verwendet
wurden.
Darüber hinaus unterscheiden sich aber auch die Morphologien
männlicher und weiblicher Menschen-Schädel. Im Rahmen komparati-
ver Populations-Studien würde das Poolen der verwendeten Schädel-
Dimensionen (z. B. Schädelmaße) über beide Geschlechter aufgrund
des Sexualdimorphismus und (über die verglichenen Populationen
hinweg) ungleicher Individuenzahlen zu einer Verfälschung der be-
rechneten Populations-Statistiken führen. Um auf diesen Bias entspre-
chend reagieren zu können, wurden für die gefundenen postjuvenilen
Individuen aus dem Untersuchungsgebiet die Geschlechter bestimmt
und im Anschluß durch Berechnung einer geschlechtsspezifischen
z-Transformation die Werte der entsprechenden weiblichen Schädel-
Dimensionen in Mittelwert und Standardabweichung an die der männ-
lichen Schädel-Dimensionen der gebildeten Untersuchungsgruppen
angepaßt (vgl. Roseman & Weaver 2004). Hierfür wurde der von Acsá-
di & Ferembach (1970) eingeführte und 1979 von Ferembach et al.
revisionierte Bestimmungs-Schlüssel herangezogen (Bräuer 1988). Die-
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ser verwendet mehrere Merkmale des Schädels (z. B. Form der Glabella,
Größe der Processi mastoidei, Form und Größe des Unterkiefers), deren
Aussehen, Form und Größe in die ganzzahligen Werte -2 bis +2 (mit
den Kategorien „hyperfeminin“, „feminin“, „indifferent“, „maskulin“,
„hypermaskulin“) transkribiert werden, und weist den einzelnen Merk-
malen ein Gewicht von 1 bis 3 zu, je nachdem welche Aussagekraft
hinsichtlich des biologischen Geschlechts das Schädelcharakteristikum
hat. Der im Anschluß daran berechnete gewichtete Mittelwert gibt
schließlich Auskunft über das wahrscheinliche biologische Geschlecht
des betrachteten Individuums.
2.2.2.2 Erstellung von Einzel-Aufnahmen
Von den postjuvenilen Individuen der besuchten Sammlungen (Lon-
don, Paris und Wien), deren Herkunft im zuvor definierten Untersu-
chungsgebiet lag, wurden 3D-Scans angefertigt. Hierzu wurde der
kostengünstige und im Vergleich zu anderen Scan-Systemen schnelle
Streifenlicht-Scanner SLS-2 der Firma David Vision Systems GmbH, Ko-
blenz (mittlerweile HP) verwendet (Wert ca. 2500 €), welcher bereits im
Rahmen mehrerer forensischer und biologischer Studien Anwendung
fand (z. B. Secher et al. 2017, Yravedra et al. 2018). Dieser rekonstruiert
die dreidimensionale Oberfläche durch die Projektion mehrerer (im
verwendeten Scan-Modus „Qualität“ waren das 29) Streifenlichtmuster
auf das Objekt von Interesse. Das auf dem Objekt aufgrund seiner Mor-
phologie auftretende gekrümmte und verschobene Muster wird dann
mit einer Kamera aufgenommen und die Hell-Dunkel-Übergänge von
der verwendeten Software automatisch detektiert. Aus der Kenntnis
über das ursprünglich projizierte und final am zu scannenden Objekt
in Erscheinung tretende Streifenlichtmuster kann schließlich durch
Triangulation, die Lichtmuster-Verschiebung und ihrer Krümmung
die 3D-Struktur des gescannten Individuums errechnet werden.
Sowohl die Kalibrierung (vor Inbetriebnahme des Scanners sowie
nach jeweils fünf gescannten Schädeln), der Scan-Vorgang selbst,
als auch die Nachbearbeitung der aufgenommenen Scans, erfolgten
mit Hilfe der Scanner-eigenen Software (DAVID-LASERSCANNER
v3.10.4). Im Gegensatz zu Laser-Scannern wird bei Streifenlicht-Scan-
nern nicht das komplette Objekt auf einmal erfaßt, sondern es werden
lediglich einzelne Ansichten des Objekts gescannt. Um die unter-
suchten Schädel vollständig zu rekonstruieren, wurden daher jeweils
mindestens acht Aufnahmen in einer Scan-Ebene (Cranium auf der
Schädelbasis stehend sowie auf der Seite liegend) angefertigt. Um
die Individuen nach jedem Einzel-Scan nicht manuell ausrichten zu
müssen, wurde ein Arduino-gesteuerter Drehteller mit Schrittmotor
verwendet, welcher die Position der Ablage jeweils um 45° veränderte.
Der Drehteller wurde dabei aus dem Gehäuse eines alten Entsafters
und mit freundlicher Unterstützung von Herrn Gunter Weber gebaut.
Um das Herunterfallen der gescannten Individuen vom Drehteller und
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damit ihre Beschädigung während der Drehbewegung zu verhindern,
wurden die Schädel gegebenenfalls mit Styropor-Keilen stabilisiert.
Die Genauigkeit der so erstellten 3D-Scans liegt nach Angaben des
Herstellers des SLS-2-Scanners bei ca. 0,1 % der Objektgröße.
2.2.2.3 Nachbearbeitung
Nach Abschluß des Scan-Vorgangs lagen pro Individuum i. d. R. 16
– bei einigen Individuen aber bis zu 96 (jeweils Vielfache von 8) –
Einzelaufnahmen vor. Die Anzahl der notwendigen Scans richtete
sich dabei nach der Beschaffenheit (z. B. Reflektivität der Oberfläche)
und Helligkeit (beide Faktoren beeinflussen den tatsächlichen Anteil
der aufgenommenen Oberfläche) der gescannten Individuen sowie
ihrem Erhaltungszustand (einige wenige Individuen lagen in mehre-
ren Bruchstücken vor). Aus diesen Scans wurden zunächst manuell
mögliche Scan-Artefakte (z. B. Teile des Drehtellers oder der Wand des
Raumes, in dem gescannt wurde) entfernt. Die aus den verschiedenen
Ansichten der Cranien erstellten 3D-Einzel-Scans mußten letztendlich
zu vollständigen Schädel-Modellen zusammengesetzt werden. Dies
war der zeitaufwendigste Schritt, da die semiautomatische Registrie-
rung benachbarter Ansichten zwar gut funktionierte, der erste und
letzte Scan in einer Scan-Ebene (Individuum auf der Schädelbasis
stehend und auf einem Jochbogen liegend) jedoch nur selten mit dem
Ersten abschloß (vgl. Abb. 4a). Somit mußten die Einzel-Scans der nor-
malerweise verwendeten zwei Scan-Ebenen i. d. R. mehrmals manuell
feinaligniert und so „zusammengepuzzelt“ werden, so daß in dem
am Ende resultierenden finalen Modell alle Einzel-Scans mit ihren
benachbarten Ansichten lückenlos abschlossen (Abb. 4b). Zum Entfer-
nen der Scan-Artefakte, Alignieren der Einzel-Scans und Erstellen des
finalen Modells wurde die Software DAVID-LASERSCANNER v3.10.4
von David Vision Systems GmbH verwendet. Darüber hinaus wurden
einige der in wenigen Bruchstücken vorliegenden Individuen mit Hil-
fe der freien Software MeshLab v1.3.3 (EQ3) durch Zusammensetzen
an den Bruchkanten rekonstruiert. Diese Arbeitsschritte nahmen für
die betrachteten 1233 pazifischen Individuen (inklusive 52 künstlich
deformierter sowie weiterer juveniler Individuen, die später aus dem
Untersuchungskollektiv ausgeschlossen wurden) ungefähr 2,5 Jahre
in Anspruch.
Die resultierenden 3D-Scans, welche im Polygon Datei-Format (.ply)
gespeichert wurden, enthalten im Mittel 625000 Vertices, die ein hoch-
auflösendes Gitter bilden (Abb. 4c). Um die Genauigkeit der eigenen
erstellten Scans zu eruieren, wurden exemplarisch drei erstellte 3D-
Modelle der sich in der anthropologischen Sammlung des Naturhi-
storischen Museums in Paris befindlichen Schädel mit den Modellen
identischer Crania verglichen, die mit einem über 50000 € teuren
3D-Scanner (smartscan) des Herstellers Breuckmann gescannt worden
waren (Katz & Friess 2014). Der Vergleich wurde durch Herrn Dr.
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Abb. 4: Schwierigkeiten der Postprozessierung und Qualität der Scans
Die Teil-Abbildungen a und b stellen die 3D-Einzel-Aufnahmen (unterschied-
liche Farben) in einer Scan-Ebene dar. Dabei sollten alle Einzel-Scans mit den
vorherigen und nachfolgenden Aufnahmen in der Scan-Ebene möglichst gut
aligniert sein, um final ein erwartungstreues 3D-Schädel-Modell zu erhalten.
Bei a ist das Alignment zwischen dem ersten und dem letzten Scan (rot und
lila; rechte Seite der Abbildung) unzureichend. b: Erst durch mehrfache Regi-
strierung aller Einzel-Scans hat sich ein qualitativ hochwertiges Alignment
ergeben, welches keine Lücke zwischen benachbarten Einzel-Teilen aufweist.
c: Vergrößerter Ausschnitt eines fertigen 3D-Schädel-Modells, welches das
hochaufgelöste Dreiecksnetz zwischen beiden Augenhöhlen und den Ansatz
des Nasenbeins (Os nasale) zeigt. d: Quantitativer Vergleich eines mit dem
in der vorliegenden Arbeit verwendeten SLS-2 3D-Scanners der Firma Da-
vid Vision Systems GmbH mit einem teuren Stereo-Scanner von Breuckmann.
Die Farbe zeigt dabei die maximale Distanz eines entsprechenden Punktes
auf dem Modell zum nächstgelegenen Vertex des zuvor ICP-registrierten
Vergleichs-Modells an (vgl. Farbskala).
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Martin Friess (Muséum National d’Histoire naturelle, Paris) durchge-
führt, welcher gleichzeitig der Ersteller der Vergleichs-Modelle war.
Hierfür wurden die analogen Modelle zunächst durch eine Iterative
Closest Point-Registrierung (ICP; Besl & McKay 1992) so ausgerich-
tet, daß die Distanz eines beliebigen Punkts des einen Modells zum
nächstgelegenen Vertex (Knotenpunkt in einem den entsprechenden
Schädel repräsentierenden 3D-Dreiecksnetzes) des anderen Modells
minimal wird. Die mittlere und maximale Distanz zwischen den
homologen Vertices beider Modelle wurden dann als Maße der Qua-
lität des verwendeten SLS-2 3D-Scanners von David Vision Systems
GmbH herangezogen. Während die mittlere Distanz bei den drei ver-
glichenen Schädel-Modellen nahe 0 lag (hohe Genauigkeit), zeigte
sich eine maximale Abweichung von < 1 mm (Präzision) (vgl. Abb.
4d), wenn Schädelregionen ausgeschlossen werden, die nur von ei-
nem der beiden Scanner erfaßt wurden (z. B. Teile der Innenseite des
aufgenommenen Schädels). Diese maximale Abweichung über alle
Regionen des menschlichen Schädels ist relativ gering und deutlich
kleiner als die mittlere Abweichung klassischerweise in der physischen
Anthropologie verwendeter Schädelmaße oder Landmarks (vgl. Hil-
debolt & Vannier 1988, Ross & Williams 2008), die von verschiedenen
Beobachtern gemessen werden (inter-observer bias).
Exkurs: Datenextraktion aus 3D-Scans
Als Daten-Grundlage für die weitere Auswertung von 3D-Scans dienen
in der physischen Anthropologie klassischerweise Landmarken sowie
über diese Landmarks definierte zusätzliche Semi-Landmarken, von
welchen die 3D-Koordinaten weiter analysiert werden. Dabei ist wich-
tig, daß die Landmarks möglichst exakt sowie in identischer Reihen-
folge auf den in eine Untersuchung einbezogenen Schädel-Modellen
platziert werden müssen, um so später die Punkt-Korrespondenzen
eindeutig nachvollziehen und so die Variabilität und Konformationen
der Landmarks auswerten zu können.
Da viele der heute klassischerweise verwendeten Landmarks über
ihre Lage und räumliche Distanz zu Referenz-Ebenen (in der An-
thropologie v. a. die Mittsagittal-Ebene sowie die sog. Frankfurter
oder Deutsche Horizontale, Ranke 1883) definiert sind (vgl. Bräuer
1988, Howells 1973), ist die Datenextraktion erneut sehr zeitaufwendig.
Aus diesem Grund wurden im Rahmen der vorliegenden Arbeit drei
mögliche Verfahren entwickelt, welche eine automatische Extraktion
von Daten aus den zuvor erstellten 3D-Schädel-Modellen ermöglichen
sollten: i) automatische Identifikation klassischer Schädel-Landmarks,
ii) Analyse zufällig generierter Pseudo-Landmarks und iii) Anpassung
eines morphbaren Schädel-Modells. Die Entwicklung und Funkti-
onsweise dieser Verfahren wird nachfolgend näher ausgeführt. Die
final im Rahmen der vorliegenden Arbeit verwendeten Schädel-Daten
wurden mit Hilfe des Ansatzes iii) generiert.
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automatische landmark-identifikation
hintergrund Der Entwicklung einer Methode zur automatischen
Identifikation von Landmark-Positionen auf 3D-gescannten Schädel-
Modellen lag die Überlegung zugrunde, daß der Vertex eines Indi-
viduums (Target), welcher die kleinste euklidische Distanz zu einem
Landmark auf einem anderen Schädel-Modell (Template) aufweist,
einen guten Schätzer für die homologe Landmark-Position darstellen
sollte. Die Voraussetzung hierfür ist jedoch, daß beide 3D-Modelle
so ausgerichtet (syn. registriert oder aligniert) sind, daß ihre Lage
zueinander möglichst homolog und so eine Punkt-Korrespondenz
möglich ist.
Die Idee der automatischen Landmark-Identifikation durch Über-
tragen von Landmarks auf nächstgelegene Positionen eines identisch
ausgerichteten Individuums ist nicht neu. Klassischerweise wird das
Target- und Template-Modell dabei durch eine sog. rigide Registrierung
(z. B. durch den ICP-Algorithmus) aligniert (Frantz et al. 1999, Sub-
sol et al. 1998). Das an den Target-Schädel zu registrierende Template
wird bei solchen rigiden Registrierungen lediglich rotiert, im Raum
transloziert und uniform, d. h. in allen Raumachsen gleichförmig,
größenskaliert. Die ursprüngliche Morphologie des Templates bleibt
somit also erhalten.
Die ersten eigenen Implementierungen in R unter der Verwendung
der Pakete mesheR, Morpho, rgl sowie Rvcg und des ICP-Ansatzes
zeigten schnell, daß die Schätzung einiger Landmarks mittels zuvor
ICP-registrierter Modelle besonders fehleranfällig ist. Dies ist immer
dann der Fall, wenn diese Landmarks in Schädel-Bereichen liegen,
deren Form (z. B. Krümmung) sich zwischen den 3D-Modellen be-
sonders stark unterscheidet. Dann muß der zum Template-Landmark
nächstgelegene Vertex des Targets nicht zwangsläufig ein geeigneter
Landmark-Kandidat sein. Eine Lösung dieses Problems, welche bereits
in der Vergangenheit in verschiedenen Studien angewandt wurde (z. B.
Bromiley et al. 2014, Cheng et al. 2012, Zhang et al. 2013, Zheng et al.
2009), ist die Verwendung von Algorithmen zur nicht-rigiden, sog. affi-
nen, Modellierung. Um eine möglichst hohe Korrespondenz zwischen
dem Target- und Template-Modell zu erreichen, wird dabei – ähnlich
wie bei der rigiden Registrierung – zunächst der Target-Schädel durch
Rotation, Translokation und uniforme Größenskalierung an das Tem-
plate angepaßt. Zusätzlich wird das Dreiecksnetz, welches das Target
repräsentiert, jedoch auch lokal so deformiert, daß die Summe der Di-
stanzen aller Vertices zwischen beiden 3D-Modellen unter gegebenen
Randbedingungen minimal wird.
erzeugung homologer 3d-modelle Solche nicht-rigiden, af-
finen (syn. elastischen) Verfahren (z. B. Amberg-Registrierung, Thin
Plate Splines, Trilineare Transformation) sind jedoch dafür bekannt,
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daß sie zur Überanpassung neigen, also zwar die punktweise Di-
stanz zwischen beiden 3D-Modellen minimieren, dabei jedoch die
biologische Homologie durch sehr starke Verzerrung einzelner Schä-
delregionen zerstören. Dies ist besonders dann der Fall (Erfahrung aus
eigenen Experimenten), wenn die repräsentierten Individuen nicht
im identischen Erhaltungszustand vorliegen (z. B. wenn Teile des
Gesichts-Schädels oder der Unterkiefer im Target fehlen, im Template
aber präsent sind). Um ein Verfahren zu finden, welches dieses Ver-
halten der Überanpassung vermeidet, wurde ein Kooperationspartner
gesucht, welcher letztlich durch Herrn Dr.-Ing. Markus Wittmann
vermittelt und in der Abteilung für Graphische Datenverarbeitung der
Friedrich-Alexander-Universität Erlangen-Nürnberg gefunden wur-
de. Der dortige Ansprechpartner, Herr M. Sc. Matthias Innmann,
schlug die Entwicklung eines Registrations-Verfahrens vor, welches
zunächst ein Grob-Alignment durch ICP und eine darauffolgende
Fein-Anpassung durch das ARAP-Verfahren (Sorkine & Alexa 2007)
durchführt. Die Entwicklung und Implementierung dieses Verfahrens
wurde vom Lehrstuhl für Graphische Datenverarbeitung (unter der
damaligen Leitung von Herrn Prof. Dr. Günther Greiner) als Masterar-
beit ausgeschrieben und schließlich von Herrn M. Sc. Philipp Erhardt
durchgeführt (Erhardt 2017, Innmann et al. 2017).
Der dabei entwickelte Registrations-Ansatz (vgl. Abb. 5) sieht zu-
nächst die Grobausrichtung beider Schädel aneinander vor, wobei
anstatt der Dreiecksnetze der Schädel selbst, deren konvexe Hüllen
mit Hilfe des Quickhull-Algorithmus (Barber et al. 1996) berechnet und
verwendet wurden. Im Anschluß daran erfolgte eine weitere rigide Re-
gistrierung durch ICP mit isotroper Skalierung auf dem Target-Modell
selbst. Da der ICP-Algorithmus bei zu stark voneinander abweichen-
den initialen Posen der zu alignierenden Objekte manchmal nur ein
lokales Optimum (nicht aber das globale Optimum) findet, wurden zu-
vor durch den Autor der vorliegenden Arbeit alle 3D-Schädel-Modelle
durch eine Landmark-gestützte ICP (R-Paket mesheR) aneinander aus-
gerichtet. Hierzu wurden einige wenige Landmarks der Mediansa-
gittalebene sowie aus den Lateralseiten der Cranien verwendet, die
leicht zu identifizieren waren und damit schnell mit Hilfe der freien
Software Landmark editor v3.6 (IDAV) gesetzt werden konnten (Basion,
Frontomalare orbitale, Lambda, Nasion, Vertex, Zygia; vgl. Bräuer 1988).
Um Zeit zu sparen, wurde die Landmark-Identifikation nicht sehr prä-
zise durchgeführt, da die Landmark-gestützte ICP-Registrierung die
Landmarks lediglich zur Schätzung einer initialen Pose nutzt, dann
jedoch zur optimalen Ausrichtung die Dreiecksnetze selbst verwendet.
Die Implementierung von Philipp Erhardt verwendete weiterhin die
ARAP-Registrierung zur affinen Anpassung des Target-Modells an den
Template-Schädel. Die ARAP-Registrierung (ARAP: as rigid as possible)
wurde mit der Intention entwickelt, die lokale Struktur eines anzu-
passenden Objekts so gering wie möglich zu verändern, um Details
46 material und methoden
Abb. 5: Schritte des entwickelten Registrations-Verfahrens
Schematische (A) und realistische Darstellung (B) der Anpassung eines Tar-
get-Individuums (rot) an den Template-Schädel (blau). Auch wenn im Rahmen
der vorliegenden Arbeit künstlich deformierte Individuen aus den weiteren
Untersuchungen ausgeschlossen wurden, wurde in B ein künstlich deformier-
ter Target-Schädel dargestellt, um zu zeigen, daß das entwickelte Verfahren
selbst unter starken Abweichungen der Morphologie vom Template eine starke
Homologie zwischen beiden Modellen generieren kann. a: Initiale Posen des
Template- und Target-Modells. b: Mit Hilfe der konvexen Hüllen beider Model-
le erfolgt zunächst eine rigide Grobregistrierung. c: Anschließend erfolgt eine
weitere rigid-isotrope Registrierung, diesmal jedoch auf den 3D-Modellen
selbst. d: Durch lokale Deformationen des Target-Schädel-Modells erfolgt
schließlich die affine Anpassung an das Template. Aufgrund der starken
Korrespondenz beider Modelle ist nun die Projektion der auf dem Template
gesetzten Landmarks auf das Target mit geringen Schätzfehlern möglich.
des Dreiecksnetzes zu erhalten und um damit global eine intuitiv
vorhersehbare Deformation zu erlangen. Hierzu erfolgt eine Unterglie-
derung der Oberfläche des 3D-Modells in kleine, sich überlappende,
Zellen, die schließlich unter gegebenen Randbedingungen so rigide
wie möglich deformiert werden (Erhardt 2017, Sorkine & Alexa 2007).
landmark-schätzung Die Übertragung von 51 zuvor gewähl-
ten und vom Autor der vorliegenden Arbeit mit Hilfe des Landmark
editors v3.6 (IDAV) auf dem Template-Schädel präzise gesetzten Land-
marken (vgl. Tab. A.5, S. 342) erfolgte schließlich durch Projektion
der Template-Landmark-Positionen auf das Target. Ein Vergleich der
geschätzten Landmark-Positionen mit den zuvor auf 100 zufällig ge-
wählten Target-Schädeln gesetzten Landmarken zeigte, daß 50 % aller
Landmarken einen Schätzfehler (berechnet als euklidische Distanz)
von < 2,8 mm und mehr als 90 % der Landmarks einen Schätzfehler
(berechnet als euklidische Distanz) von < 8 mm aufweisen (vgl. Erhardt
2017, Innmann et al. 2017). Eine Analyse der größeren Schätzfehler
zeigte schnell, daß diese durch mangelhaft konservierte (z. B. durch
Verletzungen formveränderte) oder vollständig fehlende Schädelre-
gionen zustande kamen. Aus diesem Grund wurden Landmarks des
Templates, zu denen der nächstgelegene Vertex des ARAP-registrierten
Targets mehr als 1 cm entfernt lag, als fehlend interpretiert.
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vergleich von landmark-schätzfehlern Um den generel-
len Schätzfehler des ARAP-Registrierungs-Ansatzes zu evaluieren (vgl.
vorheriger Absatz) und um zu testen, für welche Landmarks sich der
neu entwickelte Ansatz eignet, wurden zunächst zufällig 100 Individu-
en aus dem Gesamt-Schädel-Datensatz gewählt. Auf diesen Modellen
wurden dann die auch automatisch geschätzten Landmarks manuell
möglichst präzise mit IDAVs Landmark editor gesetzt (vgl. Innmann
et al. 2017). Darüber hinaus wurden auch die Landmark-Positionen
automatisch durch Übertragung auf durch ICP rigide registrierte
Schädel-Modelle geschätzt. Die euklidische Distanz zwischen den
manuell annotierten Landmarks und den Landmark-Schätzern des
ARAP-Ansatzes einerseits sowie zwischen den manuell annotierten
und nach rigider Registrierung übertragenen Landmarks andererseits
wurden dann mit Hilfe einseitiger Kolmogorov-Smirnov-Tests vergli-
chen, um die Hypothese zu testen, daß der ARAP-Ansatz größere
oder gleich große Schätzfehler wie der herkömmliche rigide Registrie-
rungsansatz liefert (vgl. Abb. 7a, S. 53 und Tab. A.5, S. 342). Dabei
zeigte sich, daß 26 der insgesamt 51 betrachteten Landmarks auf einem
Signifikanz-Niveau von α = 0, 050 signifikant kleinere Schätzfehler
beim ARAP- als beim rigiden Ansatz aufwiesen.
optimierung einzelner landmark-schätzer Einige der
Landmarken mit (nicht-)signifikanten Abweichungen wiesen noch
relativ große Schätzfehler auf, z. B. die Eurya auf der rechten und
linken Seite des Hirnschädels, welche in der geometrischen Mor-
phometrie zur Bestimmung der größten Breite des Neurocraniums
Verwendung finden. Unter ihnen sollten einige Landmarks, die in
Bezug zu Referenz-Ebenen sowie über Maxima bzw. Minima ver-
schiedener Schädelregionen definiert sind, weiter optimiert werden.
Hierfür war es notwendig, diese Referenz-Ebenen, die Frankfurter
Horizontalebene sowie die Mediansagittalebene, zu identifizieren. Im
Anschluß daran konnten durch einfache mathematische Operationen
die Landmark-Positionen ausgehend von den initialen Schätzungen
verbessert werden (vgl. Aneja et al. 2015 für einen ähnlichen Ansatz
zur Schätzung von Landmarks auf Mandibeln von Mäusen).
Die Mediansagittalebene stellt die Symmetrie-Ebene eines Schä-
dels dar. Einige der im Rahmen der vorliegenden Arbeit geschätzten
klassischen Landmarks liegen entweder per definitionem in der Me-
diansagittalebene (z. B. Opisthion, Prosthion, Vertex) selbst oder in ihrer
direkten Nachbarschaft (z. B. bei den über die Schnittpunkte von
Schädelnähten definierten Landmarks: z. B. Bregma, Nasion, Lambda);
andere Landmark-Paare liegen hingegen lateralsymmetrisch um die
Mediansagittalebene (z. B. Eurya, Frontotemporalia, Zygia). Alle betrach-
teten (lateral)symmetrischen Landmarks wurden dazu verwendet, um
jedes Schädel-Modell so auszurichten, daß die Mediansagittalebene
bei x = 0 verläuft. Dies wurde mit einer Hauptkomponenten-Analyse
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(Principal Component Analysis, kurz PCA; Wold et al. 1987) auf den
3D-Koordinaten dieser Landmarks bewerkstelligt. Die Hauptkompo-
nente, für welche die Summe der Summen aller paarigen Landmarks
sowie der Beträge der auf oder nahe der Mediansagittalebene lie-
genden Landmarks am geringsten von 0 abwich, wurde als neue
x-Variable definiert. Durch Berechnung der Rotationsmatrix aus den
initialen Landmark-Schätzern sowie ihren 3D-Koordinaten nach der
Hauptkomponenten-Analyse konnten folgend alle initialen ARAP-
Landmark-Schätzer sowie das Schädel-Modell selbst transformiert
werden.
Abb. 6: Schätzung und Optimierung der Referenz-Ebenen
a: Jedes Modell wurde so ausgerichtet, daß die geschätzte Mediansagittalebe-
ne (blau) bei x = 0 und die der Frankfurter Horizontale (rot) bei y = 0 lag.
Ausgehend hiervon sowie von den initialen Landmark-Schätzern der linken
und rechten Orbitalia und Poria wurde die Lage der Frankfurter Horizontal-
ebene weiter optimiert (vgl. b und c für die Optimierung der Orbitalia). b:
Ausgehend vom durch das ARAP-Registrationsverfahren geschätzten rechten
Orbitale (roter großer Punkt) wurden zunächst im Radius von 2 cm mögli-
che Kandidatenpunkte (blau) für die tatsächliche Lage des wahren rechten
Augenpunkts (Orbitale) gewählt. Durch 100 Längsschnitte (exemplarische
Darstellung im vergrößerten Ausschnitt) durch diesen Bereich (c) konnte in
jedem Schnitt der Punkt auf der Kante des Augenrandes identifiziert werden,
der den größten y-Wert aufwies. Unter all diesen Punkten wurde der Punkt
als bester Schätzer für die Lage des wahren Orbitale-Landmarks gewählt,
welcher am niedrigsten (kleinste y-Koordinate) lag.
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Daran anschließend erfolgt die Schätzung der Lage der Frankfurter
Horizontalen (syn. Ohr-Augen-Ebene). Sie ist als die Ebene definiert,
welche die tiefsten Punkte der Unterränder beider Augenhöhlen (Or-
bitalia) mit den äußersten oberen Punkten der knöchernen äußeren
Ohrhöhle (Poria) verbindet (Bräuer 1988, Cheng et al. 2012) und zur
Mediansagittalebene im rechten Winkel steht. Klassischerweise wird
in der Kraniometrie zunächst die Frankfurter Horizontalebene deter-
miniert und erst danach die auf ihr senkrecht stehende Mediansagittal-
ebene. Da einerseits die Schätzung der Lage der Mediansagittalen bei
natürlich asymmetrischen Individuen dann aber falsch sein kann und
andererseits die Mächtigkeit der Punkte, über welche die Mediansagit-
tale definiert werden kann, größer als die der Frankfurter Horizontalen
ist, wurde die andere Reihenfolge der Bestimmung gewählt. Die Be-
stimmung der Frankfurter Horizontalebene selbst erfolgte dann mit
den Koordinaten der sie definierenden Landmarks (rechter/linker Po-
rion- und Orbitalpunkt) in einer weiteren Hauptkomponenten-Analyse,
von der die x-Koordinate ausgeschlossen wurde. Die Hauptkompo-
nente, welche die meiste Varianz erklärt, wurde als neue y-Koordinate
gewählt. Nach erneuter Bestimmung der Rotationsmatrix für die be-
trachteten ARAP-Landmarks und das entsprechende Schädel-Modell
selbst waren die Dreiecksnetze der betrachteten Individuen so aus-
gerichtet, daß bei x = 0 die Mediansagittalebene und bei y = 0 die
geschätzte Frankfurter Horizontalebene liegt (vgl. Abb. 6a).
Ausgehend von der initialen Schätzung der Frankfurter Horizonta-
len und der sie definierenden Landmarks wurde die Lage dieser Ho-
rizontalebene weiter durch Optimierung der Landmark-Positionen ver-
bessert. Hierfür wurden zunächst um die aus dem ARAP-Registrations-
Verfahren stammenden Poria-Positionen (rechter und linker Ohrpunkt)
im Radius von 1 cm Kandidatenvertices bestimmt. Unter diesen Kan-
didaten wurde der 3D-Punkt als bester Kandidat für das tatsächliche
Porion gewählt, der am meisten lateral lag und dessen Oberflächen-
Normale (Vektor, der senkrecht auf der lokalen Oberfläche steht)
möglichst parallel zur y-Achse Richtung y→ −∞ läuft. Ebenso wurde
um die initialen ARAP-Schätzer der Augenpunkte (rechtes und linkes
Orbitale) mit einem Radius von 2 cm Kandidatenpunkte für die wah-
ren Orbitalia gewählt. Parallel zur Mediansagittalebene wurden durch
diese Bereiche anschließend je 100 „Längsschnitte“ geführt, um die
Konturen der Augenhöhle im Bereich der Kandidatenpunkte weiter
zu analysieren (Abb. 6b). Unter den Kandidatenpunkten eines jeden
Schnittes läßt sich der Punkt, welcher auf der Kante des Augenhöh-
lenrandes liegt, als der Punkt mit dem größten y-Koordinatenwert
identifizieren (Abb. 6c). Unter allen 100 auf dem Augenhöhlenrand lie-
genden Kandidatenpunkten einer Augenhöhle stellt derjenige Punkt
dann den besten Schätzer für das wahre Orbitale dar, welcher den
niedrigsten y-Wert aufweist. Mit Hilfe dieser vier Landmarks (rechtes
und linkes Orbitale und Porion) wurde ein letztes Mal durch PCA
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die Lage der Frankfurter Horizontalebene geschätzt und alle initialen
Landmark-Schätzer sowie das entsprechende 3D-Schädel-Modell aus-
gerichtet. Sofern – aufgrund des schlechten Erhaltungszustands eines
untersuchten Schädels – nur zwei oder weniger dieser vier Landmar-
ken bestimmt werden konnten, wurden die Individuen entsprechend
des Templates so ausgerichtet, daß x = 0 die Mediansagittalebene und
y = 0 den erwartungstreuen Schätzer der Frankfurter Horizontalen
darstellte.
Die im Folgenden beschriebene Optimierung von 13 weiteren Land-
marks erfolgt bei lateralsymmetrischen Landmarks (.l oder .r für die
linke oder rechte Landmarke) lediglich für die linke Schädelseite. Die
Landmarks der rechten Schädelseite lassen sich jedoch nach der glei-
chen Logik (nur durch entsprechende Änderung von ≤ und ≥ bzw.
arg min und arg max) schätzen. Alle Landmarks wurden nach der
von Bräuer (1988) gegebenen Definition optimiert.
Der erste optimierte Landmark-Punkt ist das linke Auriculare (au.l).
Dabei handelt es sich um einen Punkt, welcher am äußeren Rand der
Jochbogenwurzel oberhalb des linken Porions und damit senkrecht
über der Mitte des Porus acusticus externus liegt. Dementsprechend
sollte die z-Koordinate dieser Landmarke der des linken Porions, zpo.l,
entsprechen. Der Auricularpunkt liegt dabei nur wenige Millimeter
oberhalb des Porions, weshalb eine Betrachtung der Vertices eines
vollständigen 3D-Schädel-Modells mit den y-Werten im Bereich von
ypo.l bis ypo.l + 10 mm genügen sollte. Nun muß lediglich der größte
x-Wert unter den in Frage kommenden Vertices gesucht werden, wobei
sich dann der Schätzer für das linke Auriculare wie folgt mathematisch
darstellen läßt
au.l := {(x, y, z)| arg max x, ypo.l < y ≤ ypo.l + 10 mm,
z = zpo.l}
Das Basion (ba) ist als derjenige Punkt an der rostralen Umschlagkan-
te des Foramen magnum (Hinterhauptsloch) definiert, welcher von der
Mediansagittalebene geschnitten wird. Dementsprechend kommen als
Landmark-Punkte nur Vertices mit x = 0 (in der Mediansagittalebene)
in Frage. Ausgehend vom initialen Basion-Schätzer aus dem ARAP-
Verfahren können wieder durch eine Umkreis-Suche mit einem Radius
von 2 cm Kandidatenpunkte B gesucht werden. Ihre z-Koordinaten,
zB, müssen nun lediglich minimiert werden, so daß sich das Basion als
ba := {(xB, yB, zB) | x = 0, arg min zB}
definiert.
Die Eurya (eu) sind – wie bereits zuvor erwähnt wurde – diejenigen
Punkte an den Seitenwänden des Schädels, die am meisten lateralwärts
vorragen und damit die größte Breite des Neurocraniums determinie-
ren. Demgemäß wurde die wahre Lage des linken Euryons im Umkreis
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des ARAP-geschätzten linken Euryons, eu.li∗, gesucht, nämlich un-
ter allen Vertices E, deren euklidische Distanz zu eu.li∗ kleiner oder
gleich 30 mm beträgt: E := {(x, y, z) | d ((x, y, z) , eu.li∗) ≤ 30 mm}.
Den besten Schätzer für das linke Euryon sollte unter diesen Kandida-
tenpunkten dann der Punkt mit dem größten x-Wert darstellen:
eu.l := {(xE, yE, zE) | arg max xE}
Der Punkt am unteren Rand des Stirnbeins, der in der Median-
sagittalebene am meisten nach vorne ragt und oberhalb der Sutura
frontonasalis (Nasenwurzel) sowie zwischen den Arcus superciliares gele-
gen ist, wird als Glabella (g) bezeichnet. Entsprechend dieser Definition
kommen nur die Vertices eines betrachteten 3D-Schädel-Modells in
Frage, die i) in der Mediansagittalebene (x = 0) liegen und ii) einen y-
Wert haben, der größer als die y-Koordinate des Nasions (n; entspricht
der Nasenwurzel) ist. Als Schätzer yn dient dabei der y-Wert des
ARAP-geschätzten Landmark-Punktes (ŷn = y∗n). Unter den bereits
eingegrenzten Koordinaten-Werten (x, y, z) entspricht der Punkt mit
dem maximalen z-Wert der Glabella:
g := {(x, y, z) | x = 0, y > y∗n, arg max z}
An den Spitzen der Processi mastoidei (Warzenfortsätze) stellen die
am weitesten nach unten und außen vorragenden Punkte die Masto-
idealen (ms) dar. Das linke Mastoideale (ms.l) läßt sich aufgrund der
Ausrichtung der Individuen in der Frankfurter Horizontalen leicht mit
Hilfe des initialen Schätzers ms∗ aus dem ARAP-Registrations-Ansatz
ermitteln. Hierzu werden erneut zunächst Kandidatenpunkte im Um-
kreis von 20 mm um ms∗ ermittelt: M := {(x, y, z) | d ((x, y, z) , ms.l∗) ≤
20 mm}. Unter der Annahme, daß das wahre linke Mastoideale in M
enthalten ist (ms.l ∈M), stellt
ms.l := {(xM, yM, zM) | arg min yM}
den erwartungstreuen Schätzer für ms.l dar (E (ms.l) = ms.l).
Nach Bräuer (1988) wird der am meisten nach hinten vorragende
Punkt des Hinterhaupts in der Mediansagittalebene als Opisthocranion
(op) bezeichnet. Unter allen möglichen Punkten in der Mediansagittal-
ebene (x = 0) ist somit das Koordinaten-Tripel (x = 0, y, z) mit dem
kleinsten z-Wert der beste Kandidat für das wahre Opisthocranion:
op := {(x, y, z) | x = 0, arg min z}
Am entgegengesetzten Ende des Calvariums stellt das Prosthion
(pr; syn. Alveon) denjenigen Punkt am Alveolarrand der Maxilla dar,
welcher in der Mediansagittalebene (normalerweise zwischen den
beiden Schneidezähnen) am meisten nach vorn vorragt. Unterhalb
des Os nasale (Nasenbein) überragt bei einigen Individuen lediglich
die Spina nasalis anterior (der Nasendornfortsatz) weiter nach vorn als
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das Prosthion. Bei in der Frankfurter Horizontalebene ausgerichteten
Individuen liegt das Nasospinale (ns) knapp ober- oder unterhalb der
vordersten Ausdehnung der Spina nasalis anterior. Um bei der Suche
nach dem optimalen Landmark-Punkt des Prosthions den Nasendorn-
fortsatz auszuschließen, werden daher lediglich Punkte berücksichtigt,
deren y-Koordinate 2 mm unterhalb der des ARAP-Schätzers für das
Nasospinale, ns∗, liegt. Damit ergibt sich nachfolgende Definition des
Prosthions:
pr := {(x, y, z) | x = 0, y < yns∗ − 2 mm, arg max z}
Den höchsten Punkt auf einem nach der Ohr-Augen- oder Frankfur-
ter Ebene ausgerichteten Schädel in der Mediansagittalebene (x = 0)
stellt der Vertex (v) dar. Seine wahre Landmark-Position kann daher
durch Maximierung des y-Wertes und somit nach folgender Definition
geschätzt werden:
v := {(x, y, z) | x = 0, arg max y}
Das linke Zygion (zy.l) ist derjenige Punkt des in der Frankfurter Ho-
rizontalebene ausgerichteten Schädels, welcher auf dem linken Jochbo-
gen am meisten lateralwärts liegt. Um ihn zu bestimmen, wird wieder
auf Kandidatenpunkte zurückgegriffen, welche im Umkreis von 2 cm
um den initialen Schätzer des linken Zygions, zy.l∗ liegen. Mit Hilfe
dieser Kandidatenpunkte, Z := {(x, y, z) |d ((x, y, z) , zy.l∗) ≤ 2 cm},
ergibt sich der Schätzer von zy.l als
zy.l := {(xZ, yZ, zZ) | arg max xZ} .
Im Anschluß an die Optimierung dieser 13 Landmarks wurden –
ähnlich wie beim Vergleich der rigide- und ARAP-registrierten Land-
marks mit manuell Gesetzten – einseitige Kolmogorov-Smirnov-Tests
angewandt, um zu Testen, welche ARAP-registrierten Landmarks an-
hand der angestrebten Optimierung weiter (im Vergleich zu manuell
annotierten Landmarken) verbessert werden konnten. Die aus die-
sen Testungen der Landmarks derselben 100 Individuen wie zuvor
(vgl. S. 46) resultierten p-Werte sind in Tab. A.5 (S. 342) angegeben
sowie ihre statistische Signifikanz in Abb. 7b dargestellt. Neun der 17
Schädelpunkte (inklusive der zur Determination der Referenz-Ebenen
verwendeten Orbitalia und Poria) zeigten nach der Optimierung ei-
ne signifikant kleinere Fehler-Verteilung auf dem 5 %-Signifikanz-
Niveau. Im Mittel wiesen die optimierten Landmarks einen Fehler
von 3,524 mm (und einen Median von 2,842 mm) auf. Die entwickelte
Methode (Übertragen von Landmarks eines Templates auf zuvor ARAP-
registrierte Targets sowie nachfolgende Optimierung von Landmarks)
scheint somit für anthropologische Studien geeignet zu sein und qua-
litativ ausreichend hochwertige Schätzer für Landmark-Positionen zu
finden. Durch weitere Operationen könnten auch nicht direkt über die
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Abb. 7: Schätzfehler der untersuchten Landmark-Positionen
a: Vergleich der Schätzfehler des neu entwickelten Ansatzes zur automati-
schen Identifikation von Landmarks mit der Übertragung der Landmark-
Positionen nach rigider ICP-Registrierung. b: Vergleich der Schätzfehler
optimierter mit nicht-optimierten Landmarks. Um signifikante Unterschiede
für einzelne Landmarken festzustellen, wurden die relativen Lagepositio-
nen der kumulativen Verteilungsfunktionen (CDFs) der jeweils dargestellten
Gruppen in Kolmogorov-Smirnov-Tests verglichen. Die dabei erhaltenen
statistischen Signifikanzen sind entsprechend eingezeichnet (vgl. Legende).
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beiden betrachteten Referenz-Ebenen (Mediansagittale und Frankfur-
ter Horizontale) definierte Landmarks weiter optimiert und somit ein
entsprechend großer Datensatz auswertbarer Schädelpunkte identifi-
ziert werden.
analyse von pseudo-landmarks
hintergrund Im Sommer 2016 (und somit noch vor der Ent-
wicklung des affinen ARAP-Registrations-Ansatzes im Rahmen von
Herrn Philipp Erhardts Masterarbeit) traf der Autor der vorliegenden
Arbeit auf einer Sommerakademie Herrn Dr. Dr. Franz Király (ehe-
mals Department of Statistical Science, University College London,
UCL, und Mitglied des Londoner Alan-Turing-Instituts). Aus einem
Gespräch mit ihm über mögliche Ansätze zur automatischen und da-
mit zeitsparenden Generierung von Daten aus 3D-Schädel-Modellen
entwickelte sich die Idee der Analyse zufällig auf den Dreiecksnetzen
gesetzter Pseudo-Landmarks. Dabei sollten die Landmarks dazu ge-
nutzt werden, um zwischen ihnen euklidische Distanzen und somit
für die einzelnen 3D-Modelle charakteristische Distanz-Verteilungen
zu berechnen, welche die Individuen repräsentieren. Sie sollten dann
mit Hilfe von Kolmogorov-Smirnov-Tests verglichen und so Rück-
schlüsse über die Ähnlichkeiten oder Unterschiede zwischen Schädel-
Populationen gezogen werden.
Dank der freundlichen Einladung von Herrn Franz Király nach
London, wurde diese Idee im Juni 2017 gemeinsam am UCL und dem
Alan-Turing-Institut bearbeitet. Der Autor der vorliegenden Arbeit hat-
te hierfür bereits vorab die benötigten Daten vorbereitet (Setzen von
potentiell 1000 Pseudo-Landmarks auf allen Individuen, Berechnung
der paarweisen Distanzen zwischen diesen Landmarks, Durchfüh-
rung von Kolmogorov-Smirnov-Tests und Aufnahme der erhaltenen
p-Werte und Teststatistiken). Leider zeigte sich jedoch bereits früh, daß
die Idee des Vergleichs der Schädel-inhärenten Distanz-Verteilungen
nicht zielführend war, da sie sich nur für wenige Individuen statistisch
signifikant unterschieden. Der Grund hierfür liegt darin, daß sich die
Verteilungen lediglich in den Rändern voneinander unterscheiden. Die
vom Kolmogorov-Smirnov-Test verwendete Teststatistik entspricht je-
doch der maximalen Distanz zwischen den verglichenen empirischen
Verteilungsfunktionen, die i. d. R. in einiger Entfernung von den Rän-
dern der Verteilungen erwartbar ist. Der Kolmogorov-Smirnov-Test ist
daher wenig sensitiv für Unterschiede in den Rändern (Bryson 1974).
Mit Hilfe der aus den 3D-Koordinaten der Pseudo-Landmarks gebil-
deten Daten-Matrix erfolgte stattdessen eine Singulärwertzerlegung.
Die dabei erhaltenen Singulärwerte wurden dazu benutzt, um mit
Hilfe verschiedener Verfahren des maschinellen Lernens die geogra-
phische Herkunft der untersuchten Individuen vorherzusagen. Die
dabei verwendete Kernel-Methode wurde später im Rahmen der vor-
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liegenden Arbeit für die final verwendeten morphometrischen Schädel-
sowie genetischen Daten adaptiert (vgl. „Kernel-Methoden“, S. 68).
Darüber hinaus wurde mit Hilfe der Pseudo-Landmarks jedoch auch
die Varianz und Kovarianz verschiedener Regionen der pazifischen
Individuen untersucht. Die dabei gewonnenen Erkenntnisse waren
mitverantwortlich für die Entwicklung des dritten Verfahrens zur Da-
tenextraktion aus 3D-Schädelmodellen, der Analyse von Schädeln über
ein morphbares Schädel-Modell (vgl. „Morphbares Schädel-Modell“,
S. 57).
generierung von pseudo-landmarks Anstatt auf allen Indi-
viduen zufällig 1000 Pseudo-Landmarks zu setzen, wurden im Rah-
men dieser Analyse die verwendeten Pseudo-Landmarks zunächst
zufällig (durch Ziehen von 1000 Vertices) für ein bestimmtes 3D-
Modell gesetzt und diese wieder auf die nächstgelegenen Vertices aller
anderen zuvor isotrop-skalierten und ICP-registrierten 3D-Modelle
übertragen. Als Template diente dabei ein vollständig erhaltenes Cal-
varium (Schädel ohne Unterkiefer), da nicht für alle gescannten In-
dividuen Unterkiefer präsent waren. Der Grund für das Übertragen
der zuvor zufällig gesetzten Pseudo-Landmarks anstatt der zufälli-
gen Generierung auf jedem Individuum lag darin, daß Individuen
in unterschiedlichem Erhaltungszustand vorlagen und damit sicher-
gestellt werden mußte, daß die initial zur Schätzung der Schädel-
inhärenten Distanz-Verteilungen genutzten Landmarks homolog wa-
ren. Somit konnte beim paarweisen Vergleich der Distanz-Verteilungen
mittels Kolmogorov-Smirnov-Test auf Schädel-Regionen mit fehlen-
den Pseudo-Landmarks reagiert und dementsprechend nur die durch
homologe Pseudo-Landmarken definierten Distanzen betrachtet wer-
den. Wurde eine minimale Distanz zwischen einem Landmark des
Templates und dem nächstgelegenen Vertex des Targets von ≥ 2 cm de-
tektiert, so wurde die entsprechenden Pseudo-Landmarke als fehlend
interpretiert.
analyse von varianz und kovarianz der pseudo-land-
marks Entsprechend der Übertragung der auf dem Template gesetz-
ten Pseudo-Landmarks auf die im Rahmen der vorliegenden Arbeit
untersuchten Cranien nach erfolgter rigider ICP-Registrierung mit iso-
troper Skalierung, sind die homologen Landmarks der verschiedenen
Individuen bestimmbar. Somit konnten für jede einzelne homologe
Landmarke sowohl die Varianz (normierte Abweichung vom Lage-
Erwartungswert) als auch über alle Pseudo-Landmarks die Kovariatio-
nen entlang der Hauptvariationsachsen berechnet werden. Die Varianz
sowie die Kovarianz für die ersten fünf Hauptvariationsachsen sind
in Abb. 8 dargestellt.
Dabei ist ersichtlich, daß zum einen die verschiedenen Schädel-
Regionen unterschiedlich stark in ihrer Ausprägung variieren. Beson-
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Abb. 8: Varianz und Kovarianz von Schädel-Regionen
Die dargestellten Varianzen und Kovarianzen sind farblich von nicht vorhan-
den (0; weiß) bis stark (rot) codiert. a: Variation der nach rigider Registrierung
und uniformer Skalierung übertragenen Pseudo-Landmarks. b: Quadrierte
Kovarianzen der verwendeten Pseudo-Landmarks entlang der ersten (i), zwei-
ten (ii), dritten (iii), vierten (iv) und fünften (v) Hauptvariationsachse. Dabei
kovariieren nicht nur lateralsymmetrische sondern auch zueinander nicht-
symmetrische Schädel-Regionen, wie beispielsweise in iii oder v sichtbar
wird.
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ders hohe Varianzen zeigen sich dabei in den Bereichen der lateralen
Seiten des Neurocraniums sowie des Os occipitale (Hinterhauptsbein).
Da die Varianz über den gesamten Datensatz und somit über bei-
de Geschlechter berechnet wurde, lag der Verdacht nahe, daß diese
Bereiche mit besonders hoher Varianz auf Geschlechts-Unterschiede
zurückzuführen sind. Die Wiederholung der Berechnungen für beide
Geschlechter separat zeigte jedoch weiterhin die höchste Variation
in diesen Regionen bei beiden Geschlechtern. Des Weiteren zeigt die
Darstellung der Kovarianzen entlang der ersten Hauptvariationsach-
sen, daß auch nicht zusammenhängende und zueinander spiegelsym-
metrische Bereiche des Schädels miteinander (positiv oder negativ)
kovariieren können (vgl. den hinteren Teil des Scheitelbeins und die
lateralen Ansätze der Processi mastoidei, iii, oder das Occiput und den
Bereich der größten Höhe des Os parietale, v, in Abb. 8b).
morphbares schädel-modell
hintergrund Wie bereits zuvor erwähnt wurde, werden in der
physischen Anthropologie – und geometrischen Morphometrie im
Allgemeinen – die untersuchten Formen über sie repräsentierende
Landmarken untersucht. Dabei werden i. d. R. maximal nur wenige
100 Landmarks analysiert (vgl. Buck & Vid̄arsdóttir 2012, Friess 2010,
Galland & Friess 2016, Perez 2007). Große Dreiecksnetze, wie sie im
Rahmen der vorliegenden Arbeit als 3D-Schädel-Modelle Verwen-
dung fanden, umfassen jedoch viele Hunderttausende Vertices (bei
den hier verwendeten Schädel-Modellen im Mittel etwa 625000, maxi-
mal jedoch bis zu mehr als 1000000). Die 3D-Koordinaten verwendeter
Landmarks können daher nur einen geringen Teil der Gesamt-Varianz
eines betrachteten 3D-Modells und somit des zugehörigen Individu-
ums beschreiben. Wie im vorherigen Kapitel gezeigt wurde, können
neben diesem Informationsverlust auch noch einige dieser Landmarks
gemeinsam variieren und somit redundante Daten liefern. Ihre Analy-
se kann das Ergebnis weiterer Untersuchungen verfälschen. Ähnlich
verhält es sich mit der unterschiedlich großen Varianz verschiede-
ner Schädel-Regionen. Dabei bleibt unklar, ob und in welchem Maße
die beobachtete Varianz genetisch bedingt ist oder lediglich genetisch-
indeterminierter phänotypischer Plastizität unterliegt, und damit auch,
wie phylogenetisch informativ die Landmarks der einzelnen Regionen
sind.
Aus diesem Grund wurde weiterhin nach einer Methode gesucht,
welche diese Probleme umgehen kann. Zu dieser Zeit erhielt der Au-
tor der vorliegenden Arbeit eine weitere Kooperationsanfrage von
Herrn M. Sc. Matthias Innmann (Abteilung für Graphische Datenver-
arbeitung, Friedrich-Alexander-Universität Erlangen-Nürnberg) für
die Betreuung einer Bachelor-Arbeit mit dem Ziel, ein morphbares
Schädel-Modell zu erstellen. Bei solchen morphbaren Modellen (mor-
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phable models) handelt es sich im Allgemeinen um kontinuierliche
Parametrisierungen, welche anhand gegebener Modell-Parameter eine
dreidimensionale Form nachbilden können (Blanz & Vetter 1999). Im
konkreten Fall sollte also ein dreidimensionales morphbares Schädel-
Modell generiert werden, welches – durch Veränderung von Para-
metern – formvariabel ist. Diese Kooperation wurde unter der Be-
dingung angenommen, daß neben der Generierung des morphbaren
Schädel-Modells selbst auch die Implementierung der Schätzung der
Parameter erfolgt, welche zur bestmöglichen Nachbildung der Form
eines Target-Schädels nötig sind. Diese Parameter sollten dazu verwen-
det werden, um möglichst unkorrelierte Maße der Morphologie der
untersuchten Cranien zu erhalten. Die Bachelor-Arbeit wurde somit
ausgeschrieben und an Herrn Henrik Willer, B. Sc., vergeben (Willer
2018).
generierung des schädel-modells Den Ausgangspunkt für
die Erstellung des morphbaren 3D-Modells bilden erneut verschie-
dene, möglichst vollständig erhaltene Target-Schädel, welche mit Hil-
fe des von Herrn Philipp Erhardt entwickelten ARAP-Registrations-
Verfahrens an einen ebenso vollständig erhaltenen Template-Schädel
angepaßt wurden. Die affine, nicht-rigide Anpassung dient dabei al-
lerdings nicht der Übertragung homologer Landmarks, sondern wird
hier dazu benötigt, um Korrespondenzen zwischen allen Vertices des
Templates zu den Vertices der ursprünglichen, d. h. nicht-deformierten
Target-Dreiecksnetze zu identifizieren. Auf diese Weise können die
Punkt-zu-Punkt-Differenzen in den drei Raumkoordinaten der Target-
Vertices zu den homologen Template-Vertices berechnet und in einer
Matrix zusammengefaßt werden.
Auf dieser Differenzen-Matrix wird im Anschluß eine Hauptkompo-
nenten-Analyse (basierend auf einer Singulärwertzerlegung) ange-
wandt, bei der aus den n Variablen der ursprünglichen Daten insge-
samt wieder n Linearkombinationen dieser Variablen (syn. Hauptkom-
ponenten) so gebildet werden, daß sie in aufsteigender Reihenfolge
einen immer kleiner werdenden Anteil an der Gesamt-Varianz der
Daten erklären (Wold et al. 1987). Ziel ist es dabei anhand weni-
ger (k) Hauptkomponenten (k  n) einen möglichst großen Anteil
der Schädel-Varianz zu erklären und so durch alleinige Betrachtung
weniger Dimensionen dennoch Rückschlüsse auf die Struktur der
Daten ziehen zu können. Unter der Kenntnis der Koeffizienten der
dabei verwendeten k Linearkombinationen (syn. Ladungen der Haupt-
komponenten) sowie gegebenen numerischen Hauptkomponenten-
Ausprägungen, läßt sich umgekehrt aber auch eine entsprechende
3D-Schädel-Morphologie rekonstruieren (Prinzip der Funktionsweise
des morphbaren Modells). Morphbare Modelle können somit als um-
gedrehte Hauptkomponenten-Analysen (bestmögliche Rekonstruktion
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Abb. 9: Güte der Anpassung des morphbaren Modells an Target-Individuen
a: Anpassung des morphbaren Modells (blau) an einen Target-Schädel (rot)
vor dem bestmöglichen Fit mit 1000 Modell-Parametern (i) und danach
(ii). b: Zusammenhang zwischen dem mittleren erklärten Anteil an der
Gesamt-Varianz möglicher Schädel-Morphologien in Abhängigkeit von der
Anzahl der verwendeten Modell-Parameter. Berechnet wurde dieser Anteil
als Determinationskoeffizient (R2) für die ersten 1, 3, 5, 10, 20, 50, 100, 200,
500 sowie 1000 Modell-Parameter.
der originalen Daten unter Kenntnis der allgemeinen Datenstruktur
aus wenigen Hauptkomponenten-Werten) verstanden werden.
parameter-optimierung Neben der eigentlichen Herstellung
des morphbaren Schädel-Modells, wurde zudem ein iteratives Ver-
fahren zur Schätzung der Hauptkomponenten-Werte implementiert,
die zur bestmöglichen Anpassung des Modells (vgl. Abb. 9a) an ein
beliebiges Schädel-Modell notwendig sind. Die Werte werden dabei
schrittweise mit Hilfe des Verfahrens konjugierter Gradienten (Blanz &
Vetter 2003) optimiert, so daß das generierte morphbare Modell einen
Least Squares-Schätzer für das anzupassende 3D-Dreiecksnetz darstellt
(d. h., daß die Summe der quadrierten Punkt-zu-Punkt-Distanzen zwi-
schen dem morphbaren Modell und dem nachzubildenden Schädel
minimiert werden).
leistungsfähigkeit Das Ergebnis der Bachelor-Arbeit von Herrn
Willer war ein in C++ geschriebenes Computerprogramm. Mit ihm
lassen sich sowohl morphbare Modelle erstellen als auch die zur
Nachbildung eines beliebigen 3D-Schädel-Modells geeigneten Modell-
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Parameter (Hauptkomponenten-Werte) schätzen. Da diese Software
über die Konsole steuerbar ist, konnte der Autor der vorliegenden
Arbeit sie direkt über Kommandozeilen aus der R-Umgebung heraus
steuern. Um den Anteil der zur Beschreibung der morphologischen Va-
rianz am gesamten Schädel-Kollektiv in Abhängigkeit von der Anzahl
der verwendeten Parameter abschätzen zu können, wurde das morph-
bare Modell zunächst mit den 1, 3, 5, 10, 20, 50, 100, 200, 500 und 1000
ersten Modell-Parametern an 100 zufällig ausgewählte 3D-Schädel-
Modelle angepaßt. Die dabei erhaltenen gemorphten Schädel-Modelle
wurden – ebenso wie das nicht-angepaßte morphbare Modell und
das Modell des verglichenen Craniums – dazu verwendet, um die-















N Anzahl der Vertices im morphbaren Modell (exklusive der
des Unterkiefers)
Xi zu Vertex i des morpharen Modells nächstgelegener Vertex
des betrachteten Schädel-Modells
Mi i-ter Vertex des morphbaren Modells
M∗i Vertex i des angepaßten morphbaren Modells
Der dabei beobachtete Zusammenhang zwischen der Anzahl der
zur Anpassung verwendeten Modell-Parameter und der Anpassungs-
Güte, welche den Anteil der durch das morphbare Modell erklärbaren
Varianz an der Gesamt-Varianz angibt, ist in Abb. 9b dargestellt. Der
erste Parameter genügt dabei bereits, um im Mittel über 60 % der
Gesamt-Varianz der Schädel-Morphologie zu erklären. Der Anteil
steigt bei Verwendung der ersten fünf Hauptkomponenten bereits
auf über 75 % und bei den ersten 50 Modell-Parametern sind es
im Durchschnitt bereits nahezu 90 %. Mit 1000 eindimensionalen
Modell-Parametern lassen sich sogar über 93 % der Gesamt-Varianz
der (durchschnittlich) 625000 dreidimensionalen (oder 3× 625000 =
1875000 eindimensionalen) Datenpunkte der erstellten 3D-Schädel-
Modelle erklären.
Daraus läßt sich ersehen, daß (im Vergleich zur Anzahl der Vertices
eines Modells) bereits wenige eindimensionale Maße zur Beschreibung
eines Großteils der phänotypischen Variation genügen. Die Imple-
mentierung des Verfahrens zur Anpassung beliebiger Individuen mit
Hilfe des morphbaren Modells scheint somit erfolgreich zu sein, so
daß anstatt einiger weniger dreidimensionaler Landmarken auch die
zum besten Fit geschätzten Parameter-Werte als niedrig-dimensionale
Charakteristika zur Beschreibung einer Schädel-Morphologie dienen
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können. Da zudem die höheren Hauptkomponenten, welche nur noch
einen geringen Anteil an der Gesamt-Varianz erklären, i. d. R. als
wenig aussagekräftig und informativ erachtet werden (vgl. Ringnér
2008, Uyeda et al. 2015), wurden im Rahmen der vorliegenden Arbeit
die 1000 ersten Parameter-Werte des morphbaren Modells nach Anpas-
sung an die Individuen verwendet, um mit ihnen die phänotypische
Diversität der Individuen des Untersuchungsgebiets zu analysieren.
2.2.3 Geographische Referenzierung
Um die untersuchten Populationen in ihren ortsbezogenen Kontext
einordnen zu können, erfolgte eine geographische Referenzierung
durch Bestimmen ungefährer zugehöriger Breiten- (Latitude) und
Längen-Grade (Longitude). Hierfür wurden entweder die von den
Untersuchern der eruierten Stichproben gemachten Angaben selbst
verwendet oder – entsprechend der Präsentation geographischer An-
gaben – der Ortsname, die Ortsbeschreibung oder der Eintrag in
einer veröffentlichten Karte verwendet, welche Auskunft über die
Stichproben-Herkunft gaben. Die Bestimmung der untersuchten Cra-
nien erfolgte hingegen ausschließlich mit Hilfe der in Inventarbüchern
oder auf den Individuen selbst verzeichneten Herkunftsorten. Dabei
wurde auf Google Maps (EQ6), https://tools.wmflabs.org/geohack
(EQ7) oder https://geographic.org (EQ8) zurückgegriffen. Die so iden-
tifizierten Längen- und Breiten-Grade sind in den Tabellen A.1 (S. 293),
A.2 (S. 310), A.3 (S. 322) und A.4 (S. 332) des Anhangs bzw. in den
entsprechenden Dateien (#01 – #05) des dieser Arbeit beigefügten
elektronischen Anhangs wiedergegeben.
2.2.4 Populations-Strukturen und Stratifizierung
Zur Daten-basierten Einteilung der untersuchten Stichproben und
Individuen in genetisch möglichst homogene und geographisch zu-
sammenhängende Cluster, wurde zunächst ein hierarchischer Baum
mit Hilfe des Complete Linkage-Verfahrens (Dawyndt et al. 2005, Sneath
& Sokal 1973) und auf Grundlage der Marker-Häufigkeiten der unter-
suchten Populationen agglomerativ erstellt. Die Einteilung in die Clu-
ster erfolgte dann durch Zerschneiden des Baums senkrecht zu seinen
Ästen, so daß k Gruppen vorlagen. Je größer k (≤ Anzahl untersuchter
Objekte) dabei gewählt wird, umso homogener werden die identi-
fizierten Cluster einerseits. Andererseits sollte eine Überanpassung
möglichst vermieden werden. Aus diesem Grund wurde der optima-
le Parameter-Wert k, welcher den vermeintlich besten Kompromiss
zwischen Überanpassung und Homogenität darstellt, für jeden der
drei verwendeten Datensätze (klassische Marker, mitochondriale SNP-
und Y-chromosomale SNP-Daten) vorab mit Hilfe des Silhouetten-
Verfahrens (Lovmar et al. 2005, Rousseeuw 1987; implementiert im
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R-Paket factoextra) determiniert. Dieses Verfahren vergleicht für vor-
gegebene Gruppen-Zahlen k die Distanzen eines Objekts in jedem
Cluster zum entsprechenden eigenen und nächstgelegenen Cluster.
Auf diese Weise läßt sich die Güte der Cluster-Zuteilung, und ob diese
weiter optimiert werden kann, eruieren. (Aufgrund unvollständiger
Datensätze über alle HLA-Gene hinweg wurden hierfür lediglich die
klassischen Blutgruppen-Marker als Stellvertreter autosomaler Daten
verwendet.)
Die sich aus dem hierarchischen Cluster-Ansatz ergebenden k Grup-
pen bilden geographisch relativ homogene Cluster, die lediglich an
den Gruppen-Rändern leicht diffuse Zuteilungen aufweisen. Um die
Gruppen geographisch besser umgrenzen und so genauer definieren
zu können, erfolgte anschließend eine erneute hierarchische Cluste-
rung, diesmal jedoch mit geographischen Constraints (Chavent et al.
2018). Hierfür wurde das R-Paket ClustGeo verwendet, mit welchem
zunächst auf Grundlage der Distanz-Matrix der genetischen Daten-
sätze sowie der geodätischen Distanzen auf dem WGS84-Ellipsoiden
(Berechnung nach Vincenty 1975) ein Misch-Parameter geschätzt wur-
de, welcher den Anteil der Wichtigkeit der geographischen Distanzen
einzelner Populationen zueinander im Vergleich zu den genetischen
Distanzen angibt. Er wurde jeweils so gewählt, daß der Verlust an
genetischer Cluster-Homogenität möglichst gering bei möglichst ho-
her geographischer Homogenitäts-Zunahme ist (vgl. Chavent et al.
2018). Die auf diese Weise für die drei Datensätze bestimmten Cluster
wurden anschließend dazu verwendet, um geographisch über alle
genetischen Daten möglichst homogene geographische Gruppen zu
definieren, d. h. das Untersuchungsgebiet wurde manuell so unterteilt,
daß die untersuchten Entitäten möglichst zu jeweils einem autoso-
malen, mitochondrialen und Y-chromosomalen Cluster gehörten (vgl.
Abb. 12a, S. 76).
Darüber hinaus erfolgte eine weitere feinere Einteilung in Kleingrup-
pen, die sich im Wesentlichen an heutigen geopolitischen Grenzen
orientiert, und in Sprachgruppen (austronesisch vs. papuanisch, vgl.
Abb. 2, S. 10), die entsprechend der Angaben zu den untersuchten
Stichproben in den jeweiligen Publikationen (sofern verfügbar) oder
ihrer Herkunft (sofern die Sprachzugehörigkeit eindeutig identifizier-
bar war) zugeordnet wurden. Welche Entität dabei welchem Cluster
zugeordnet wurde, ist in den Tabellen A.1 (S. 293), A.2 (S. 310), A.3
(S. 322), und A.4 (S. 332) des Anhangs (für die genetischen Daten)
bzw. in der entsprechenden Datei (#01 – #05) auf dem elektronischen
Datenträger für die Cranien angegeben.
2.2.5 Test auf Gruppen-Homogenität und Gruppen-Unterschiede
Um zu eruieren, ob die so gebildeten Gruppen tatsächlich homogenere
Entitäten clustern als andere Einteilungen bilden, und so tatsächliche
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Populations-Strukturen wiedergeben, wurden Randomisierungs-Tests
auf den betrachteten Marker-Daten selbst als Alternative zur Analyse
der molekularen Varianz (AMOVA, Excoffier et al. 1992) oder Varianz-
analyse (ANOVA, für morphometrische Daten) durchgeführt. Hierfür
wurde die Summe der euklidischen Distanzen der untersuchten Stich-
proben (genetische Datensätze) und Individuen (Schädel-Daten) zu ih-
ren jeweiligen Cluster-Mittelwerten als Test-Statistik verwendet. Unter
der Annahme (Null-Hypothese), daß eine gewählte Gruppierung der
Daten keinen substantiellen Beitrag zur Aufklärung der pazifischen
Populations-Struktur leistet, sollte die anhand der Clusterung berech-
nete Test-Statistik nicht signifikant kleiner als die durchschnittliche
Test-Statistik für zufällige, d. h. randomisierte Cluster-Zuordnungen
sein. Dies impliziert im Umkehrschluß gleichzeitig, daß sich die be-
trachteten Gruppen nicht signifikant voneiandner unterscheiden. So-
mit wurde durch zufällige Zuordnung der Entitäten zu den betrachte-
ten Clustern und anschließender Berechnung der Test-Statistik durch
10000 Wiederholungen eine entsprechende Null-Verteilung approxi-
miert. Die Wahrscheinlichkeit (p-Wert) dafür, daß die beobachtete
Test-Statistik bei zufälliger Cluster-Bildung erhalten wird, konnte so
durch Berechnung des Anteils randomisierter Test-Statistiken berech-
net werden, die kleiner oder gleich der beobachteten Test-Statistik
waren.
Mit Hilfe dieses Randomisierungs-Tests, welcher vom Autor der
vorliegenden Arbeit in R implementiert wurde, wurde die Gruppen-
Homogenität der Daten-basierten Clusterung, der Einteilung in geopo-
litische Subpopulationen sowie der Gruppierung nach Sprachgruppen
getestet. Um weiterhin zu überprüfen, ob sich auch austronesisch-
von den papuasprachigen Populationen genetisch innerhalb der ge-
fundenen Cluster unterscheiden, und ob es somit eine sprachliche
Stratifizierung innerhalb der identifizierten Gruppen gibt, wurde die
Sprach- in der Gruppen-Zugehörigkeit zudem zu Test-Zwecken gene-
stet.
Des Weiteren wurde der Randomisierungs-Test dazu verwendet, um
signifikante Populations-Unterschiede in benachbarten Untersuchungs-
Gruppen zu identifizieren, welche durch eine zuvor in der Litera-
tur beschriebene biogeographische Linie oder besiedlungshistorische
Grenze getrennt sind (vgl. Abb. 2, S. 10): i) Die Wallace-Linie (Mayr
1944, Wallace 1863) verläuft als bekannteste biogeographische Linie
zwischen Bali und Lombok sowie zwischen Borneo und Sulawesi quer
durch Indonesien. Damit zeichnet sie einerseits den wahrscheinlichen
ehemaligen Küstenverlauf des Sunda-Landes vor dem Anstieg des
Meeresspiegels zum Ende der letzten Eiszeit hin nach. Andererseits
markiert die Wallace-Linie möglicherweise die Grenze in der Ausbrei-
tung der frühen Südost-Asiaten (westlich) und der östlich von ihr
lebenden ursprünglichen Papuaner (Howells 1967, Lipson et al. 2014,
Spriggs 2012, Vallée et al. 2016). Um zu testen, ob sich die rezenten
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Populationen westlich und östlich der Wallace-Linie unterscheiden,
wurde die biologische Homogenität der West- und Ost-Indonesier
verglichen. ii) Die Grenze zwischen Near und Remote Oceania, welche
zwischen den Salomonen und Vanuatu und Fidschi verläuft (diese geo-
graphischen Gruppen wurden im Randomisierungs-Test einbezogen),
stellt die östliche Grenze der initialen Ausbreitung der Papuaner dar
(Green 1991a, 1999). iii) Die sog. Tryon-Hackman-Linie (Ross 1988, Try-
on & Hackman 1982) stellt die scharfe linguistische Grenze zwischen
der Gruppe der westozeanisch-austronesischen Sprachen (Neubritan-
niens, Neuirlands sowie der nordwestlichen Salomonen bis hin nach
Santa Isabel) einerseits und den zentral- sowie ostozeanischen au-
stronesischen Sprachen (restliche Sprachen Remote Oceanias wie auch
der Salomonen-Inseln Guadalcanal, Malaita, San Cristobal, die sie
umgebenden kleinen salomonischen Inseln sowie die südostlichste
Landzunge Santa Isabels) andererseits dar. Neben sprachlichen und
kulturellen Unterschieden (Sheppard & Walter 2006) beiderseits der
Tryon-Hackman-Linie, fanden Pugach et al. (2018) auf Basis genomwei-
ter SNP-Daten zudem eine klare genetische Trennung, weshalb neben
der Wallace-Linie und der Grenze zwischen Near und Remote Oceania
auch auf signifikante Unterschiede zwischen den salomonischen Popu-
lationen westlich und östlich der Tryon-Hackman-Linie getestet wurde.
iv) Zuletzt wurde schließlich auch die in der Daten-getriebenen Eintei-
lung gefundene Gruppierung der ostindonesischen Inseln (Molukken,
Ost-Nusa Tenggara, Palau Jamdena, Timor und Trangan) mit den
benachbarten westindonesischen sowie westpapuanischen Entitäten
verglichen, da sie geographisch den Beginn der östlichen Verteilung re-
zenter Individuen mit nachweisbarer Denisova-Einmischung innerhalb
Near Oceanias darstellt (vgl. Abb. 1 in Reich et al. 2011), und so den
potentiellen Durchmischungsbereich zwischen frühen Südost-Asiaten
einerseits und den direkten Vorfahren der modernen Bewohner der
Inseln Südost-Asiens andererseits markiert. Aufgrund der zu geringen
Stichprobengrößen in den bei diesen Tests verglichenen Bereichen
für die HLA-Marker, wurden lediglich die klassischen genetischen
Marker, mtDNA- und Y-chromosomale SNPs/Indels sowie die kranio-
metrischen Dimensionen für die Testungen herangezogen.
2.2.6 Geographische Migrations-Barrieren
Mit Hilfe des Randomisierungs-Tests (vgl. vorheriges Kapitel) wurde
zunächst lediglich geprüft, ob sich die in Gruppen und Subpopula-
tionen (Kleingruppen) eingeteilten Stichproben generell signifikant
voneinander unterscheiden. Um darüber hinaus zu eruieren, ent-
lang welcher geographischer Regionen die benachbarten Populationen
(Stichproben) die größten genetischen und morphologischen Unter-
schiede aufweisen, wurde der Maximal-Differenzen-Algorithmus nach
Monmonier (1973) auf die georeferenzierten biologischen Daten des
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Untersuchungsgebiets angewandt. Der Monmonier-Algorithmus hat
sich dabei in früheren Studien mehrfach als nützliches Werkzeug er-
wiesen, um mögliche Migrations-Barrieren zu identifizieren, welche
durch eine plötzliche Veränderung des Marker-Frequenz-Spektrums
oder der Morphologie identifiziert werden können (Manel et al. 2003,
Manni et al. 2004, Patten & Smith-Patten 2008). Dabei wird zunächst
ein Graph rekonstruiert, welcher die geographischen Lokalitäten der
Stichproben verbindet. Die Kante dieses Graphen, welche mit der
größten biologischen Distanz assoziiert ist, dient schließlich als Start-
punkt, um nach einer Migrations-Barriere zu suchen. Der Monmonier-
Algorithmus iteriert dabei solange durch benachbarte Kanten, bis ein
zuvor festgelegter Grenzwert, eine Minimal-Distanz, erreicht ist. Die-
ser Grenzwert kann durch die graphische Auftragung der absteigend
geordneten biologischen Distanzen der durch eine Kante verbundenen
Populationen bestimmt werden: Eine Migrations-Barriere wird sich
wahrscheinlich als abrupte Veränderung in der biologischen Distanz
zeigen.
Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurden die zur Ausführung
des Monmonier-Algorithmus benötigten Graphen durch Delaunay-
Triangulationen (Delaunay 1934) erstellt. Bei den genetischen Datensät-
zen dienten hierzu die Georeferenzen der Stichproben. Im Gegensatz
dazu wurden die morphometrischen Daten entsprechend der Her-
kunft der Individuen zu mehreren Demen zusammengefaßt, um die
Daten zu mitteln und so die Beeinflussung der biologischen Distanz
benachbarter Entitäten durch individuelle Ausreißer zu vermindern.
Dabei wurden 242 Paare von Längen- und Breitengraden ungefähr
gleichmäßig über die Landmassen des Untersuchungsgebiets verteilt
(ca. 1 Dem pro 6000 km2). Die Intention war hierbei, daß diese Dem-
Positionen ungefähr die historische und rezente Realität der Verteilung
von Individuen über die Inseln des Süd-Pazifiks widerspiegeln. Dem-
gemäß wurden in den normalerweise verhältnismäßig flachen und gut
zugänglichen Küsten-Regionen Deme in größerer Dichte initialisiert,
als in den küstenabgewandten zentralen und dann stets gebirgigen
Landstrichen der großen Inseln. Bei der Verteilung der Deme innerhalb
Near Oceanias hat sich der Autor der vorliegenden Arbeit größtenteils
an der Verteilung von Vallée et al. (2016) orientiert, die einen ähnli-
chen Ansatz verfolgten. Die Verteilung der so gewählten Deme, welche
im Rahmen der vorliegenden Arbeit Stellvertreter-Meta-Populationen
darstellen, ist in Abb. 18 (S. 143) dargestellt. Alle untersuchten Indivi-
duen wurden schließlich den geographisch nächstgelegenen Demen
zugewiesen und die Mittelwerte über alle 1000 Schädel-Dimensionen
invers Distanz-gewichtet berechnet. Als Stellvertreter biologischer Di-
stanzen wurden euklidische Distanzen berechnet. Auf dem Delaunay-
Dreiecksnetz erfolgte so zuletzt die Identifikation möglicher vorkom-
mender Migrations-Barrieren im Untersuchungsgebiet mit Hilfe des
R-Pakets adegenet.
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2.2.7 Geographische vs. biologische Distanz
Des Weiteren sollte getestet werden, ob die beobachteten biologi-
schen Unterschiede mit größer werdender geographischer Distanz
zunehmen. Dies könnte darauf hindeuten, daß im Untersuchungs-
gebiet räumlich weiter voneinander entfernte Populationen stärker
voneinander isoliert sind (isolation by distance, Malécot 1948). In der
ökologischen und populationshistorischen Forschung wird für solche
Testungen klassischerweise der Mantel-Test (Mantel 1967) herangezo-
gen. Die dabei erhaltenen Mantel-Korrelationskoeffizienten (rM) lassen
sich jedoch nicht zwangsläufig wie Pearson-Korrelationskoeffizienten
interpretieren, da diese Parameter und ihre Signifikanzen selbst stark
von verschiedenen Faktoren (z. B. der wahren Form des Zusammen-
hangs biologischer und geographischer Distanzen, dem Vorhanden-
sein lokaler genetischer Ungleichgewichte oder der Kovarianz- bzw.
Autokorrelations-Struktur der getesteten Distanz-Matrizen) abhängen
(Diniz-Filho et al. 2013, Guillot & Rosset 2013, Legendre et al. 2015,
Zeller et al. 2016).
Anstatt das Ergebnis eines Mantel-Tests auf den vollständigen bio-
logischen und geographischen Distanz-Matrizen selbst zu verwenden,
kann es daher sinnvoll sein, die Form des Mantel-Korrelogramms zu
interpretieren, die von den zuvor genannten Faktoren nur marginal
beeinflußt wird und somit relativ robust ist (Borcard & Legendre 2012).
Dabei werden die originalen geographischen Distanzen selbst in ordi-
nale Distanz-Klassen eingeteilt und anschließend iterativ durch alle
Klassen Mantel-Tests (mit den der Klasse entsprechenden biologischen
Distanzen und der korrespondieren Manhattan-Distanz-Matrix der
Distanz-Klassen) durchgeführt. Die dabei erhaltenen rM-Werte wer-
den im Mantel-Korrelogramm schließlich gegen die Distanz-Klassen,
für welche sie berechnet wurden, aufgetragen (Oden & Sokal 1986,
Legendre & Legendre 2012). Bilden die (signifikanten) rM-Werte in der
Tendenz im Mantel-Korrelogramm einen monoton fallenden Verlauf,
so kann dies auf eine signifikante geographische Isolation (und damit
auf isolation by distance) hindeuten.
Die Mantel-Korrelogramme für die im Rahmen der vorliegenden
Arbeit verwendeten Datensätze wurden mit Hilfe des R-Pakets ve-
gan generiert. Die geographischen Distanzen wurden initial erneut
als Länge der geodätischen Linien zwischen beprobten Populationen
oder Individuen auf dem WGS84-Ellipsoiden nach Vincenty (1975)
berechnet. Sowohl die genetischen als auch die morphometrischen
Distanzen wurden als euklidische Distanzen geschätzt. Um der Durch-
führung multipler Mantel-Tests und der damit potentiell einhergehen-
den α-Fehler-Inflation Rechnung zu tragen, erfolgte eine konservative
Korrektur des Signifikanz-Niveaus nach Bonferroni. Die sich aus dem
Vergleich von geodätischen und biologischen Distanzen ergebenden
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Streudiagramme und Mantel-Korrelogramme sind in Abb. 16 (S. 94)
dargestellt.
2.2.8 Diskriminanz-Analyse von Hauptkomponenten (DAPC)
Um die genetische Struktur von Populationen oder Individuen nä-
her zu untersuchen, kommen in der Populations-Biologie, molekula-
ren Ökologie und medizinischen Genetik häufig Bayessche Cluster-
Verfahren wie STRUCTURE (Falush et al. 2003, Pritchard et al. 2000)
oder BAPS (Corander et al. 2003, Tang et al. 2009) zum Einsatz, wel-
che die biologische Varianz unter expliziter Annahme eines popula-
tionsgenetischen Modells in mehrere vorgegebene Verwandtschafts-
Komponenten partitionieren und die Wahrscheinlichkeit der Zuwei-
sung einer Entität zu einer dieser Komponenten schätzen. Diese Bayes-
schen Cluster-Verfahren sind jedoch einerseits rechenintensiv und
erfordern bereits a priori Annahmen über die genetische Struktur
der untersuchten Entitäten (z. B. Vorliegen eines Hardy-Weinberg-
Gleichgewichts). Darüber hinaus konnte gezeigt werden, daß sie einer-
seits fehlerhafte Clusterzahl-Schätzungen bei langen Divergenz-Zeiten
liefern und sensitiv auf Stichprobengrößen-Unterschiede reagieren
(Kalinowski 2011). Aus diesem Grund wurde zur weiteren Untersu-
chung der pazifischen Populationen im Rahmen der vorliegenden
Arbeit und zur Inferenz ihrer genetischen Komponenten die Anwen-
dung einer Diskriminanz-Analyse auf Hauptkomponenten (DAPC,
Jombart et al. 2010) präferiert.
Die DAPC kombiniert die Hauptkomponenten-Analyse (PCA, Wold
et al. 1987) mit der linearen Diskriminanz-Analyse (LDA, Fisher 1936).
Die PCA faßt dabei die Gesamtvariabilität der untersuchten Entitäten
zusammen, die sich aus der Variabilität zwischen den Gruppen und
der Variabilität innerhalb der Gruppen ergibt. Die in der DAPC dar-
auf folgende LDA wird schließlich dazu verwendet, um die beiden
Variabilitäts-Beiträge zu trennen und lediglich die Variabilität zwi-
schen den Gruppen zu maximieren. Somit kommt die Diskriminanz-
Analyse auf Hauptkomponenten im Gegensatz zu den klassischen
Bayes-Verfahren wie STRUCTURE oder BAPS ohne jegliche Annah-
men über die untersuchten Entitäten aus. Darüber hinaus konnte in
Simulations-Experimenten gezeigt werden, daß die DAPC im Hinblick
auf die Unterteilung in Populationen bessere Performanz aufweist als
STRUCTURE (Jombart et al. 2010), so daß zur weiteren Untersuchung
Erstere zum Einsatz kam.
Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurde mit Hilfe der Diskrimi-
nanz-Analyse auf Hauptkomponenten die Wahrscheinlichkeit der
Zugehörigkeit der betrachteten Entitäten zu den zuvor identifizierten
Gruppen (vgl. „Populations-Strukturen und Stratifizierung“, S. 61) ge-
schätzt. Die Anwendung der DAPC auf die Schädel- und genetischen
Daten erfolgte dann mit Hilfe der Implementierung im adegenet-R-
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Paket. (Die Analyse autosomaler Daten erfolgte ausschließlich auf
Grundlage der klassischen genetischen Marker, da die Methode eine
Zusammenfassung der geschätzten Clusterzugehörigkeiten für klassi-
sche Marker mit denen für keine Stichprobe vollständig vorliegenden
HLA-Marker-Häufigkeiten nicht zuläßt.) Da i. d. R. lediglich die ersten
m aus einem Datensatz mit n Variablen gewonnenen Hauptkomponen-
ten die übergeordnete genetische Struktur (Einteilung in biologisch
bedeutsame Gruppen) erklären und die letzten n−m Hauptkompo-
nenten lediglich untergeordnete (z. B. individuelle) Varianz-Anteile
beschreiben, wurde für die untersuchten Datensätze mit Hilfe von
Kreuzvalidierungen die Zahl m der ersten Hauptkomponenten identifi-
ziert, welche eine möglichst gute Vorhersage der betrachteten Entitäten
(Stichproben oder Individuen) in die identifizierten Gruppen erlaubt.
Hierzu wurden 90 % der Daten eines jeden Datensatzes zufällig als
Trainings-Datensatz gewählt und nach einer DAPC mit m Haupt-
komponenten die Clusterzugehörigkeit des restlichen Datensatzes
(10 %) vorhergesagt. Diese Prozedur (Randomisierung, Aufsplitten
der Daten und Vorhersage der Clusterzugehörigkeit) wurde 100 mal
wiederholt und die optimale Hauptkomponenten-Anzahl m als Dieje-
nige bestimmt, welche im Mittel die beste Zuordnung (den kleinsten
mittleren Misklassifikations-Fehler) erlaubte.
Die durch die DAPC geschätzten posteriori-Wahrscheinlichkeiten
für die Individuen und Stichproben, deren Zugehörigkeit zu geogra-
phischen Gruppen und Untergruppen vorab geschätzt wurde (vgl.
„Populations-Strukturen und Stratifizierung“), wurde schließlich zur
weiteren Betrachtung der Populations-Strukturen des Untersuchungs-
gebiets genutzt: Zum einen wurde i) die in der DAPC ermittelte
posteriore Wahrscheinlichkeit der Gruppen-Zugehörigkeit der tatsäch-
lichen Gruppe gegenübergestellt (Admixture-Plots) und ii) andererseits
die Separierung der geographischen Gruppe durch die ersten beiden
Hauptkomponenten der DAPC (syn. Diskriminanzfunktionen) explo-
rativ dargestellt. iii) Darüber hinaus wurden agglomerativ durch das
Neighbor-Joining-Verfahren (Saitou & Nei 1987) phylogenetische Bäume
basierend auf Grundlage der aus den pro Untergruppe gemittelten
posterioren Wahrscheinlichkeiten und den euklidischen Distanzen
untereinander generiert. Um darüber hinaus zu verifizieren, welche
Furkationen des Baumes starke oder schwache Unterstützung durch
die Daten erhalten, wurden zudem durch 100000fache Randomisie-
rung der Daten Bootstrap-Werte generiert.
2.2.9 Kernel-Methoden
Die statistischen Standard-Verfahren, welche zur Klassifikation ver-
wendet werden (z. B. die Diskriminanz-Analyse, Random Forests, Sup-
port Vector Machines), basieren allesamt auf der Annahme, daß die
zu verschiedenen Klassen (z. B. biologischen Populationen) gehören-
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den Individuen linear voneinander separierbar sind. Diese Annahme
trifft in der Realität häufig jedoch nicht zu, da sich die Verteilun-
gen verschiedener Merkmale (im Sprachgebrauch des maschinellen
Lernens auch als Features bezeichnet) überlappen können (Koutroum-
bas & Theoridis 2008). In solchen Fällen kann der sog. Kernel-Trick
(Shawe-Taylor & Cristianini 2004) zur Anwendung kommen. Solche
Kernels stellen Abbildungen (Funktionen) dar, mit deren Hilfe die
originalen j Features (und damit j Variablen des verwendeten Da-
tensatzes) in einen höherdimensionalen Raum (mit i Dimensionen,
i j) projiziert werden, in der Hoffnung, daß sich dort die verschie-
denen Klassen besser linear separieren lassen. Damit können nach
der Kernel-Transformation die Standard-Verfahren zur Klassifikation
angewandt werden. Die Funktionsweise des Kernel-Tricks wurde in
Abb. 10 exemplarisch dargestellt.
Abb. 10: Funktionsweise des Kernel-Tricks
a: Es werden die Ausprägungen zweier Features (x- und y-Wert) von Indivi-
duen aus zwei verschiedenen Gruppen (blau und rot) betrachtet. Die roten
Punkte sind dabei linear nicht von den blauen Punkten separierbar. b: Durch





wird der Feature-Raum durch z erweitert (R2 → R3). Mit Hilfe des neuen
Features ist nun eine perfekte lineare Separierung der Individuen beider
Gruppen möglich (vgl. eingezeichnete Ebene).
Um vor der Schätzung der optimalen Kernel-Parameter, welche eine
bestmögliche Klassifikation erlauben, redundante oder fixierte Varia-
blen (beide geben keine Auskunft über biologische Unterschiede der
betrachteten Entitäten) aus der Analyse auszuschließen, wurde anstatt
der originalen Daten auf ihre Hauptkomponenten zurückgegriffen.
Dabei wurden lediglich die Hauptkomponenten verwendet, welche
einen von 0 verschiedenen Anteil an der Gesamt-Varianz erklären.
Unter der Anwendung der R-Pakete e1071, irace, kernlab, mlr, nnet
und randomForest, wurden durch Kreuzvalidierungen schließlich die
Kernel-Parameter optimiert, welche die beste Klassifikation (gemessen
als kleinster mittlerer Misklassifikations-Fehler; mean misclassification
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error) durch logistische Regression, eine lineare Diskriminanz-Analyse
(Fisher 1936), Random Forests (Breiman 2001) und einen Support Vector-
Klassifikator (Cortes & Vapnik 1995) lieferten.
Für das verwendete Klassifikations-Verfahren mit dem geringsten
mittleren Misklassifikations-Fehler wurden final für den vollständi-
gen Datensatz die Zugehörigkeit der betrachteten Entitäten zu den
Daten-getrieben ermittelten Gruppen bestimmt. Das Ergebnis, eine
Konfusions-Matrix, welche den Anteil der aus einer bestimmten Grup-
pe stammenden und einer beliebigen anderen Gruppe zugeordneten
Entitäten enthält, kann dann weiter interpretiert werden: Gruppen,
deren Misklassifikations-Fehler am geringsten ist, sind wahrschein-
lich homogener als andere Gruppen. Im Umkehrschluß bedeutet dies,
daß die fehlerhaften Klassifikationen Aufschluß über die Ähnlichkeit
zwischen den Gruppen geben können.
2.2.10 Anteile asiatischer und papuanischer Haplogruppen innerhalb Re-
mote Oceanias
Die in den vorangegangenen beiden Kapiteln erörterten Verfahren
können dazu eingesetzt werden, um anhand des Marker-Spektrums
der zur Verfügung stehenden Populations-Stichproben Ähnlichkeiten
zwischen Populationen zu identifizieren und um so möglicherweise
Rückschlüsse darauf zu ziehen, welche pazifischen Entitäten durch
stärkeren asiatischen (austronesischen) oder neuguineanischen (pa-
puanischen) Einfluß entstanden sind. Dies geschieht ohne Kenntnis
darüber, welcher Polymorphismus einen Marker für die Herkunft
aus den zuvor genannten Regionen darstellt. Besonders im Rahmen
der Methoden, die mit einem Informations-Verlust einhergehen (z.
B. Verwendung von Distanz-Maßen im Rahmen der Generierung
von Neighbor-Joining-Bäumen, exklusive Betrachtung der ersten, aus-
sagekräftigsten Hauptkomponenten, etc.), kann ein auf die Initial-
Besiedlung folgender Genfluß daher zu einer fehlerhaften Interpretati-
on führen.
Eine Alternative stellt hingegen die Einbeziehung von gemeinhin
akzeptiertem Fachwissen dar. So soll an dieser Stelle neben den zu-
vor genannten Verfahren auch der auf asiatische bzw. neuguinea-
nische Migranten zurückzuführende Anteil mitochondrialer und Y-
chromosomaler Haplogruppen wiedergegeben werden. Hierzu wird
auf die von Friedlaender et al. (2005), Kayser et al. (2006), Kivisild
et al. 2003, Merriwether et al. (2005) (für mtDNA) bzw. Karafet et al.
(2002), Kayser et al. (2000, 2001, 2003, 2006), Su et al. (1999) (für Y-
DNA) anhand phylogenetischer und phylogeographischer Verfahren
als in Neuguinea bzw. Asien entstandene und somit mit der papua-
nischen bzw. austronesischen Kultur assoziierten mtDNA- und NRY-
Haplogruppen zurückgegriffen. In den zuvor genannten Arbeiten
wurden die mitochondrialen Haplogruppen (sowie ihre phylogeneti-
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schen Abkömmlinge) B4 (mit B4a, dem Polynesischen Motiv, B4a1a1,
B4a1a1a, etc. und B4b1), M7c1c als asiatische Marker und die Haplo-
gruppen M28, P1, P2 sowie Q als in Neuguinea entstanden identifiziert.
Unter den Y-chromosomalen Haplogruppen gelten hingegen C-RPS4Y,
NO-M214, O-M95, O-M119, O-M122, O-M134 sowie O-M175 als einen
asiatischen Ursprung indizierend und C-M38, C-M208, K-M9, K-M254,
M-M4, M-M104, M230 sowie M-P34 als papuanische Marker-Varianten.
Hier nicht aufgelistete Haplogruppen können als in anderen Regio-
nen der Erde entstandene Haplogruppen (z. B. aus früheren Epochen
der Besiedlungsgeschichte der Erde durch den H. sapiens oder durch
Einbringung europäischer Kolonialisten und Seefahrer) interpretiert
werden (vgl. Kayser et al. 2006, Macaulay et al. 1999). Die Summe
der so bestimmten asiatischen bzw. papuanischen Haplogruppen-
Häufigkeiten in den einzelnen pazifischen Regionen sollte dann ein
weiteres (und erwartungstreueres) Bild der entsprechenden regionalen
Besiedlungs-Historie der Kulturareale Remote Oceanias (Melanesien,
Mikronesien und Polynesien) liefern.

3
E R G E B N I S S E
3.1 übergeordnete populations-stukturen
Mit Hilfe des agglomerativen Complete Linkage-Verfahrens auf den klas-
sischen genetischen Blutgruppen-Markern als Stellvertreter autosoma-
ler Daten, mitochondrialer sowie Y-chromosomaler SNP-Häufigkeiten
wurden die beprobten Populationen zunächst geclustert. Die schließ-
lich verwendete Clusterzahl k wurde dabei für jeden Datensatz mit
Hilfe des Silhouetten-Verfahrens bestimmt, wobei sich die optimale
Anzahl an Gruppen für die größte mittlere Silhouetten-Breite jedes
Datensatzes ergab. Auf diese Weise wurden für die autosomalen, mi-
tochondrialen und Y-chromosomalen Daten 2, 2 und 4 Cluster (mit
0,454, 0,302 sowie 0,320 als mittlerer Silhouetten-Breite) identifiziert.
Um die an ihren Rändern leicht unscharfen geographischen Cluster-
Zuteilungen, die sich dabei ergaben, besser gegeneinander abgrenzen
zu können, erfolgte eine weitere Cluster-Bildung, diesmal jedoch mit
geographischen Constraints. Die hierfür verwendeten Misch-Parameter,
die eine Gewichtung der geographischen Distanzen gegenüber der
genetischen Distanzen (gemessen als euklidische Distanzen) angeben,
wurden als 0,450, 0,150 bzw. 0,200 für autosomale, mitochondriale und
Y-chromosomale Daten geschätzt. Sie erlaubten eine maximale Zunah-
me des Einflusses (syn. Trägheit) der geographischen Clusterung um
0,119, 0,327 sowie 0,400 bei gleichzeitig minimaler Abnahme des ge-
netischen Cluster-Musters um 0,038, 0,068 und 0,099 (für autosomale
Daten, mitochondriale und Y-chromosomale SNPs).
Die auf diese Weise erhaltenen Cluster sind in Abb. 11 dargestellt.
Mit Hilfe der klassischen genetischen Marker (Abb. 11a) werden die
mikronesischen Stichproben einerseits zusammen mit denen Neugui-
neas geclustert. Andererseits werden die geographisch am weitesten
voneinander entfernten Kulturareale des Untersuchungsgebiets, die
Inseln Südost-Asiens und Polynesien, demselben, blau dargestellten
Cluster zugeteilt. Ein ähnliches Muster läßt sich weder für die mito-
chondrialen (Abb. 11b) noch die Y-chromosomalen (Abb. 11c) Stichpro-
ben erkennen: Bei Ersteren steht ein aus den Inseln Südost-Asiens und
dem asiatischen Festland bestehendes Cluster einem neuguineanisch-
melanesisch-polynesischen Cluster gegenüber, während die SNPs
der nicht-rekombinanten Region des Y-Chromosoms klar die Inseln
Südost-Asiens, den größten Teil Neuguineas und Polynesien gene-
tisch voneinander separieren. Darüber hinaus läßt sich für die Y-
chromosomalen Daten ein weiteres Cluster identifizieren, welcher die
südöstlichen Inseln Indonesiens (Molukken, Nusa Tenggara-Inseln
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Abb. 11: Identifizierte genetische Cluster
Durch hierarchisches Complete Linkage-Clustern mit geographischen Cons-
traints wurden für die klassischen genetischen Blutgruppen-Marker (a) zwei
Cluster, für mitochondriale SNP-Daten (b) ebenso zwei Cluster und für
Y-chromosomale SNP-Häufigkeiten (c) vier bedeutsame Cluster identifiziert,
die als verschiedenfarbige unterschiedliche Symbole dargestellt wurden.
3.1 übergeordnete populations-stukturen 75
und Timor) von den übrigen Inseln Südost-Asiens differenziert und
welcher innerhalb West-Neuguineas mit dem Cluster des östlichen
Zentral-Neuguineas überlappt.
Mit Hilfe der in Abb. 11 dargestellten räumlichen Verteilungen
der Cluster wurden manuell (über alle drei Datensätze hinweg) geo-
graphisch möglichst homogene Gruppen gebildet (vgl. Abb. 12a),
welche nachfolgend weiter untersucht wurden. (Auch wenn über al-
le Datensätze hinweg die Einwohner Kontinental-Asiens mit denen
der Inseln Südost-Asiens geclustert wurden, wurden diese Entitäten
dennoch unterschieden, um ggf. weitere, rezente Einflüsse vom asiati-
schen Festland auf die Populationen des Süd-Pazifiks identifizieren
zu können.) Um zu testen, ob die so identifizierten Gruppen – Asien
(Kontinent), Inseln Südost-Asiens, Ost-Indonesien, West-Neuguinea,
Zentral-Neuguinea, Südost-Neuguinea, Melanesien, Polynesien, West-
Mikronesien und Ost-Mikronesien – in ihrer Gesamtheit für jeden Da-
tensatz homogener sind als zufällige Gruppen-Zuteilungen, wurden
Randomisierungs-Tests durchgeführt. Die dabei erhaltenen p-Werte
sind in Tab. 1 wiedergegeben. Sie zeigen, daß die so identifizierten
Gruppen über alle Datensätze hinweg größtenteils signifikant gene-
tische Entitäten zusammenfassen. Lediglich für drei Datensätze, die
HLA-Klasse I-Gene A sowie C und das HLA-Klasse II-Gen DPB1,
konnten auf dem Signifikanz-Niveau von α = 0, 050 keine signifi-
kant voneinander verschiedenen und somit über die identifizierten
Gruppen hinweg homogenen Cluster nachgewiesen werden.
Um die Relationen und Ähnlichkeiten der Individuen und Popula-
tions-Stichproben der identifizierten Gruppen weiter explorativ auf-
zuklären, erfolgte auf den klassischen Blutgruppen-Markern (ABO,
MNS, Rhesus) als Stellvertreter autosomaler Daten, den mitochon-
drialen sowie Y-chromosomalen SNP-Daten als auch den ermittel-
ten kraniometrischen Dimensionen eine Diskriminanz-Analyse auf
Hauptkomponenten (DAPC). Mit Hilfe einer Kreuzvalidierung wur-
de zuvor die Anzahl der zur bestmöglichen Vorhersage der Daten-
getriebenen Gruppen-Zuteilung benötigten ersten m Hauptkompo-
nenten als 9 (klassische Marker), 43 (mitochondriale SNPs), 22 (Y-
chromosomale Daten) und 205 (Schädel-Dimensionen) ermittelt. Die
damit assoziierten kleinsten relativen Misklassifikations-Fehler von
0,491, 0,254, 0,207 sowie 0,515 sind dabei auf einem Level von α =
0, 050 durchweg deutlich kleiner als die erwartbaren a priori-Fehler
(1− 1Zahl vorliegender Gruppen ; 0,889 bei den genetischen bzw. 0,900 bei
morphometrischen Daten) bei zufälliger Zuordnung.
In der Gegenüberstellung der ersten beiden Hauptkomponenten
(Abb. 12b) zeigen sich für die autosomalen Daten (i) sowohl die
Polynesier als auch die Bewohner der Inseln Südost-Asiens bzw.
Kontinental-Asiens von den restlichen pazifischen Einwohnern se-
pariert. Die Einwohner der polynesischen Exklaven liegen in der Pe-
ripherie der Polynesien-Punktwolke und scheinen (ausgehend von
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Abb. 12: Biologische Strukturierung des Untersuchungsgebiets
a: Geographische Verteilung der durch hierarchische Cluster-Bildung (vgl.
Abb. 11, S. 74) identifizierten Gruppen. Die Positionen der dabei darge-
stellten Gruppen-Symbole entsprechen den geographischen Referenzen
der in der vorliegenden Arbeit untersuchten Populations-Stichproben und
Individuen. Die eingezeichneten Linien zeigen die Verläufe der mit Hil-
fe des Monmonier-Algorithmuses identifizierten potentiellen Migrations-
Barrieren (vgl. „Geographische Migrations-Barrieren“, S. 64), die für den
autosomalen, mitochondrialen, Y-chromosomalen und kraniometrischen
Datensatz (von dunkel nach hell) eingezeichnet wurden. b: Projektion der
genetischen und morphometrischen Daten auf die ersten beiden Haupt-
komponenten (Diskriminanz-Funktionen) der DAPC. c: Admixture-Plots,
welche die in der DAPC identifizierten posterioren Wahrscheinlichkeiten
der Gruppen-Zugehörigkeiten für die untersuchten Entitäten darstellen. Die
Farben der einzelnen Komponenten korrespondieren dabei mit dem Farb-
Schema in der ersten Teil-Abbildung (a). i: autosomale Daten, ii: mitochon-
driale Haplogruppen-definierende SNPs, iii: Y-chromosomale SNP-Daten,
iv: kraniometrische Dimensionen.
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Tab. 1: Ergebnisse der Randomisierungs-Tests auf Gruppen-Unterschiede
Datensatz p-Wert
Klassische genetische Marker < 0,001 ***
HLA-A 0,225
HLA-B < 0,001 ***
HLA-C 0,090 °
HLA-DPA1 < 0,001 ***
HLA-DPB1 0,089 °
HLA-DQA1 0,001 **
HLA-DQB1 < 0,001 ***
HLA-DRB1 < 0,001 ***
Mitochondriale SNPs < 0,001 ***
Y-chromosomale SNPs < 0,001 ***
Kraniometrische Daten < 0,001 ***
Dargestellt sind die p-Werte der Randomisierungs-Tests, mit deren Hilfe auf
signifikante Gruppen-Unterschiede und damit auf signifikante Homogeni-
tät der gebildeten geographisch-genetischen Gruppen getestet wurde. Zur
erleichterten Erfaßbarkeit der Ergebnisse wurden neben den p-Werten signi-
fikante Ergebnisse als * (0, 050 > p ≥ 0, 010), ** (0, 010 > p ≥ 0, 001) und
*** (p < 0, 001) bzw. Tendenzen zur Homogenität als ° (0, 100 > p ≥ 0, 050)
markiert.
den ersten beiden Hauptkomponenten, welche zusammen 49,831 %
der Gesamt-Varianz des Datensatzes erklären) den Zentren der Asien-
nahen Gruppen (Ost-Mikronesien) näher zu sein als dem Medioid
des Polynesien-Clusters. Auch der Hauptkomponenten-Plot der mito-
chondrialen Daten (ii) indiziert eine relativ starke Separierung dieser
Asien-beeinflussten geographischen Gruppen. Im Gegensatz zu den
autosomalen Daten clustert hier Polynesien jedoch nahe Melanesien
und den restlichen, papuanischen Gruppen, die voneinander rein
visuell kaum trennbar sind. Eine Dreiteilung ergibt sich hingegen
im Hauptkomponenten-Plot der NRY-Haplogruppen-definierenden
SNPs (iii). Dabei stehen die Melanesier den Bewohnern der Inseln
Südost-Asiens sowie des asiatischen Kontinents einerseits und den
restlichen, papuanisch-mikronesischen Gruppen andererseits gegen-
über. Die Polynesier scheinen hier (auf Grundlage der ersten beiden
Hauptkomponenten, die zusammen 36,024 % der Gesamt-Varianz
der Daten erklären) als Bindeglied zwischen den Melanesiern so-
wie dem papuanisch-mikronesischen Cluster zu fungieren, wobei
sich der Hauptanteil der polynesischen Stichproben tendenziell nä-
her an Melanesier anschmiegt. Eine ebenso auffällige Dreiteilung
zeigt der Hauptkomponenten-Plot für die kraniometrischen Dimen-
sionen (iv). Auch hier repräsentiert eine Punktwolke das aus den
anderen Hauptkomponenten-Plots bekannte Kontinental- und In-
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seln Südost-Asien-Cluster. Darüber hinaus steht eine Melanesien-
Neuguinea-Punktwolke einer mehrheitlich polynesischen Gruppe ge-
genüber. Die Repräsentanten west- und ost-mikronesischer Bewohner
stehen zentral zwischen den drei zuvor beschriebenen Clustern und
fungieren somit als Bindeglied zwischen ihnen.
Ein Blick auf die Admixture-Plots (Abb. 12c), welche die im Rahmen
der DAPC berechneten posteriori-Wahrscheinlichkeiten der Gruppen-
Zuweisung der einzelnen Entitäten der Datensätze graphisch darstel-
len, zeigt für die autosomalen Daten (i) kaum Unterschiede in der
Zusammensetzung der Populationen Zentral- und West-Neuguineas.
Die als rot gewählte zentral-neuguineanische Komponente findet sich
zudem in geringerer Abundanz in betrachteten Stichproben Mela-
nesiens, Südost-Neuguineas und Ost-Mikronesiens wieder. Die im
helleren (unteren) Lilaton dargestellte melanesische Komponente ist
in ähnlicher Häufigkeit in den zuvor genannten Gruppen sowie auch
West-Mikronesien anzutreffen. Relativ homogen sind hingegen die
Stichproben des polynesischen Clusters, von denen lediglich drei
misklassifiziert wurden (zwei als den Inseln Südost-Asiens, ISEA,
zugehörig und eine als eher melanesisch).
Die Schätzungen der Zugehörigkeit zu den betrachteten Gruppen
sind im Vergleich zu den autosomalen Daten beim mitochondrialen
SNP/Indel-Datensatz (ii) deutlich homogener. Beispielsweise lassen
sich die beprobten Populationen Ost-Indonesiens, die sehr homogen
zusammen geclustert werden, klar von der Mehrheit der Repräsentan-
ten der benachbarten Inseln Südost-Asiens differenzieren. Lediglich
drei Entitäten Südost-Asiens wurden als eher zum Ost-Indonesien-
Cluster zugehörig identifiziert. Zwei weitere südost-asiatische Popu-
lationen zeigen starke Affinität zu den kontinentalasiatischen Stell-
vertretern. Ebenso stärker differenziert werden im mitochondrialen
Datensatz die west- von den zentral-neuguineanischen Entitäten. Die
bei den autosomalen Daten noch so vorherrschende rote Kompo-
nente Zentral-Neuguineas spielt nun eine untergeordnete Rolle und
ist – neben der Mehrheit der Stichproben dieser Gruppe – ledig-
lich bei zwei Populationen Südost-Neuguineas in hoher Prävalenz
anzutreffen. Darüber hinaus zeigen die Zentral-Neuguineaner ostin-
donesische Einmischungen. Ähnlich heterogen wie die betrachteten
Stellvertreter Zentral-Neuguineas stellen sich auch die Populationen
des neuguineanischen Südostens dar: Neben den bereits zuvor er-
wähnten zentral-neuguineanischen Spuren finden sich hier – neben
der größtenteils eigentlichen Komponente Südost-Neuguineas – noch
Einmischungen aus Ost-Indonesien sowie Polynesien. Die Melanesi-
er werden größtenteils homogen zu einem Cluster zusammengefaßt.
Lediglich einige wenige Stichproben zeigen eine größere Affinität
zum Cluster der geographisch benachbarten Polynesier und Zentral-
Neuguineaner, bzw. zu den Einwohnern des westlichen Neuguineas.
Die homogensten Gruppen des mitochondrialen Datensatzes bilden
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die West-Mikronesier sowie die Polynesier, die lediglich eine unterge-
ordnete melanesische Komponente aufweisen.
Im Admixture-Plot der Y-chromosomalen SNP-Daten (Abb. 12c iii)
zeigt sich erneut eine starke Affinität zwischen den Einwohnern des
asiatischen Kontinents und der Inseln Südost-Asiens (blau und hell-
blaue Komponenten). Lediglich fünf Stichproben des ISEA-Clusters
wurde als zu Ost-Indonesien, Ost-Mikronesien (jeweils eine Entität)
bzw. als zu Südost-Neuguinea zugehörig identifiziert. Innerhalb West-
Neuguineas zeigen sich für die Y-chromosomalen Daten starke Einmi-
schungen der Komponente des benachbarten Ost-Indonesiens sowie
(bei einer Stichprobe) Zentral-Neuguineas. Zusätzlich wurden drei En-
titäten West-Neuguineas als möglicherweise polynesisch identifiziert.
Umgekehrt zeigt sich die Gruppe Zentral-Neuguineas als stark von
West-Neuguinea beeinflußt. Dies gilt insbesondere auch für die Stich-
proben Südost-Neuguineas. Die Melanesier wurden auf Grundlage der
Y-chromosomalen Signatur weitestgehend homogen ihrem eigenen
Cluster zugeordnet. Es finden sich lediglich wenige Einmischungen
der Inseln Südost-Asiens, Polynesiens und Ost-Mikronesiens. Ähnlich
homogen wurden auch die polynesischen Stichproben klassifiziert.
Nur in zwei Fällen erfolgte eine wahrscheinlichere Zuordnung zu der
benachbarten Ost-Mikronesiens sowie Ost-Indonesiens.
Der Admixture-Plot für die mit Hilfe der Anpassung des morphbaren
Modells ermittelten Schädel-Dimensionen (iv) stellt sich im Vergleich
zu den zuvor beschriebenen genetischen Datensätzen in seiner Cluster-
Zuweisung am homogensten dar. Lediglich einige wenige Individuen
der Inseln Südost-Asiens wurden als eher ostindonesisch, polyne-
sisch oder melanesisch klassifiziert. Die Bewohner der benachbarten
Regionen Melanesien und Polynesien zeigen geringe gegenseitige Ein-
mischungen, wobei ein geringer Anteil der melanesischen Entitäten
zusätzlich als zu Ost-Mikronesien oder Südost-Neuguinea zugehörig
identifiziert wurden. Zwei Individuen West-Mikronesiens wurden als
eher zu Ost-Indonesien gehörig klassifiziert.
Zuletzt wurden alternativ zur Diskriminanz-Analyse auf Haupt-
komponenten die Gruppen-Zugehörigkeiten der untersuchten Enti-
täten durch die Anwendung von Kernels identifiziert. Die im Rah-
men der Kreuzvalidierung geschätzten mittleren Misklassifikations-
Raten lassen dabei einerseits Rückschlüsse über Ähnlichkeiten zwi-
schen den gewählten geographischen Gruppen zu, und können zu-
dem dazu genutzt werden, um zu überprüfen, ob durch die „nicht-
lineare Klassifikation“ grundlegend andere Beziehungen zwischen
den Clustern offengelegt werden, als in der DAPC. Wie ein Vergleich
der mittleren Misklassifikations-Anteile unter Verwendung der vier
Klassifikations-Verfahren (vgl. Tab. 2) zeigt, konnte die tatsächliche
Gruppen-Zugehörigkeit der betrachteten Stichproben und Individuen
über alle vier Datensätze hinweg am besten durch Random Forests
vorhergesagt werden. Für dieses Klassifikations-Verfahren auf dem
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Tab. 2: Misklassifikations-Raten beim maschinellen Lernen mit Kernels
Methode
Datensatz
autosomal mtDNA Y-DNA kraniometrisch
LR 0,374 0,466 0,342 0,367
LDA 0,363 0,404 0,248 0,379
RF 0,324 0,262 0,193 0,321
SVM 0,369 0,366 0,233 0,335
Dargestellt sind die mittleren Misklassifikations-Raten, die sich im Rahmen
der Kreuzvalidierung zur Vorhersage der Gruppen-Zugehörigkeit untersuch-
ter Entitäten mit Hilfe der angegebenen Klassifikations-Verfahren (LR: logi-
stische Regression, LDA: lineare Diskriminanz-Analyse, RF: Random Forest,
SVM: Support Vector-Maschine) auf optimierten Kernel-Parametern ergaben.
vollständigen Datensatz (exklusive redundanter und invariabler Di-
mensionen; es wurden lediglich informative Hauptkomponenten ver-
wendet) sind die mittleren Misklassifikations-Raten mit Ausnahme
der mitochondrialen SNPs zudem geringer als für die Diskriminanz-
Analyse auf die ersten m Hauptkomponenten im Rahmen der DAPC
(autosomal: 0,324 vs. 0,491; mtDNA: 0,262 vs. 0,254; Y-chromosomale
SNPs: 0,193 vs. 0,207; kraniometrische Daten: 0,321 vs. 0,515).
Die relativen Anteile der im Rahmen der Random Forest-Klassifika-
tion auf die genetischen und kraniometrischen Daten geschätzten
Gruppen-Zugehörigkeiten innerhalb jeder Gruppe sind in Abb. 13 dar-
gestellt. Die genetischen Marker (Abb. 13a – c) zeigen dabei tendenziell
den größten Klassifikations-Anteil für die tatsächliche, wahre Gruppe,
die sie repräsentieren. Dieses Verhalten führt zur Ausbildung einer
Diagonalen in den o. a. Teil-Abbildungen, welche sich jedoch nicht
für die morphologischen Daten (Abb. 13d) zeigt. Zusätzlich läßt sich
über alle Klassifikations-Ergebnisse erkennen, daß die Zuordnung der
kontinentalasiatischen Entitäten zum kontinentalasiatischen Cluster
nur sehr gering ist. Die untersuchten Populationen bzw. Individuen
des asiatischen Kontinents wurden hingegen zum überwiegenden Teil
als zu den Inseln Südost-Asiens gehörend geschätzt.
Die Klassifikations-Ergebnisse der autosomalen Daten (Abb. 13a)
zeigen – neben dem zuvor erwähnten generellen Muster – eine geringe
Affinität der Ost-Indonesier zu den Einwohnern der Inseln Südost-
Asiens (restliches Indonesien, Philippinen und Taiwan). Besonders gut
läßt sich für diesen Datensatz auch die Affinität der neuguineanischen
Gruppen (West-, Zentral- und Südost-Neuguinea sowie Melanesien,
zu welchem das geographisch zu Neuguinea gehörende Bismarck-
Archipel zuvor geclustert wurde) untereinander erkennen. Dies wird
besonders für Südost-Neuguinea deutlich, für welches sowohl eine
starke Affinität zu den Nachbar-Regionen Zentral-Neuguinea als auch
Melanesien deutlich wird. Ost-Mikronesien wurde im Rahmen der
Kernel-Analyse als vollständig zu den Inseln Südost-Asiens zugehörig
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Abb. 13: Graphische Repräsentation der Konfusions-Matrizen des Kernel-Verfah-
rens
Dargestellt sind die relativen Häufigkeiten (vgl. Skala) der im Rah-
men der Random Forest-Klassifikation auf Kernels geschätzten Gruppen-
Zugehörigkeit (Spalten) für die einzelnen identifizierten Gruppen des Un-
tersuchungsgebiets (Zeilen). Dabei zeigen (a) die Klassifikations-Ergebnisse
der klassischen autosomalen Marker, (b) die der mitochondrialen und (c)
Y-chromosomalen SNPs, sowie (d) die Ergebnisse für die kraniometrischen
Dimensionen. Nicht in den Datensätzen repräsentierte Gruppen wurden
ausgegraut.
identifiziert. Auch für die polynesischen Stichproben des autosomalen
Datensatzes zeigt sich eine hohe Affinität zu den Inseln Südost-Asiens
sowie zu Ost-Indonesien, welche sich durch eine mittlere und geringe
Misklassifikation in diese Gruppen darstellt.
Verglichen mit den autosomalen Markern (Abb. 13a) bilden die
Klassifikationen der Y-chromosomalen SNPs und Indels (Abb. 13c)
ein nahezu identisches Muster. Die einzigen Unterschiede zeigen sich
dabei in den schwachen und mittleren Misklassifikationen: So zeigt
sich anhand der NRY-Daten beispielsweise eine noch stärkere As-
soziation zwischen West- und Zentral-Neuguinea. Beide Gruppen
sowie das Ost-Indonesien-Cluster weisen zudem eine höhere gegen-
seitige Affinität auf. Und die polynesischen Stichproben wurden zu
einem relativ geringen Anteil als melanesisch oder ostindonesisch,
jedoch zu einem höheren Anteil als zu den Inseln Südost-Asiens
zugehörig identifiziert. Im Gegensatz zur linearen Klassifikation mit-
tels Diskriminanz-Analyse auf Hauptkomponenten (vgl. Abb. 12c i
und 12c iii) zeigt die Kernel-Analyse eine größere Ähnlichkeit der
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Y-chromosomalen mit der autosomalen Daten-inhärenten Signatur, als
zur mitochondrial Identifizierten.
Konträr zu der sich – im Vergleich zum Ergebnis der DAPC – ver-
ändernden Y-chromosomalen Signatur, stellen sich die Klassifikations-
Ergebnisse der mitochondrialen Daten (Abb. 13b) dar. Hier zeigen
sich ähnliche Relationen der Gruppen untereinander wie im entspre-
chenden Admixture-Plot (Abb. 12c ii). Dies äußert sich zum einen in
der großen Ähnlichkeit der westlichsten Gruppen, dem asiatischen
Kontinent, Ost-Indonesien und den Inseln Südost-Asiens, die im Rah-
men der Random Forest-Klassifikation auf den Kernels allesamt als
zur letztgenannten Gruppe zugehörig klassifiziert wurden. Auch die
untersuchten Populationen Südost-Neuguineas zeigen zu den Inseln
Südost-Asiens eine mittelstarke Affinität, die ähnlich hoch wie für die
tatsächliche Gruppe ist. Darüber hinaus wurde ein nicht unerhebli-
cher Teil der südöstlichen Neuguineaner als melanesisch klassifiziert.
Aber auch die restlichen neuguineanischen Gruppen-Mitglieder wei-
sen eine gemäßigte bis hohe Affinität zu den Melanesiern auf, die –
wie bereits in der DAPC – auch für die Polynesier (und ferner die
West-Mikronesier) in Erscheinung tritt.
Wie bereits zu Beginn erwähnt, wurden im Rahmen der Kernel-
Analyse auf den Schädel-Dimensionen (Abb. 13d) die meisten In-
dividuen nicht ihrer kulturellen Identität entsprechenden Gruppen,
denen sie angehören, geclustert. Mit Ausnahme einiger weniger West-
Neuguineaner wurden alle Entitäten als Bewohner der Inseln Südost-
Asiens, Melanesiens oder Polynesiens klassifiziert. Auffällig ist dabei,
daß diese Gruppen mengenmäßig durch die meisten Individuen des
verwendeten Datensatzes repräsentiert werden und somit die Stichpro-
bengrößen dieser Gruppen am größten sind. Dieses Verhalten ist ein
starkes Indiz dafür, daß die Kernel-Klassifikation für diesen Datensatz
nicht erfolgreich war.
3.2 untergeordnete geographische muster
Um neben der zuvor betrachteten Gruppierung der Entitäten in grö-
ßere zusammenhängende Regionen auch die Strukturierung für geo-
graphisch höher aufgelöste Kleingruppen untersuchen zu können, er-
folgte eine Einteilung anhand heutiger geopolitischer Grenzen, welche
verschiedenen Inselgruppen entsprechen (Austral-Inseln, Bismarck-
Archipel, Cook-Inseln, D’Entrecasteaux-Inseln, Fidschi, Föderierte
Staaten von Mikronesien, Gambier-Inseln, Gesellschafts-Inseln, Groß-
raum Samoa & Tonga, Hawaii, Hochland-Papua-Neuguinea, Indo-
nesien, Kiribati, Marianen, Marquesas, Neukaledonien, Neuseeland,
Nord-Papua-Neuguinea, Osterinsel, Palau, Philippinen, Polynesische
Exklaven, Salomonen, Südost-Papua-Neuguinea, Taiwan, Tuamotu-
Archipel, Vanuatu sowie West-Papua). Die Homogenität der so gebilde-
ten Kleingruppen wurde erneut mit Hilfe des Randomisierungs-Tests
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Tab. 3: Ergebnisse der Randomisierungs-Tests für Kleingruppen
Datensatz p-Wert
Klassische genetische Marker < 0,001 ***
HLA-A 0,424
HLA-B < 0,001 ***
HLA-C 0,036 *
HLA-DPA1 0,229
HLA-DPB1 < 0,001 ***
HLA-DQA1 0,005 **
HLA-DQB1 < 0,001 ***
HLA-DRB1 < 0,001 ***
Mitochondriale SNPs < 0,001 ***
Y-chromosomale SNPs < 0,001 ***
Kraniometrische Daten < 0,001 ***
Dargestellt sind die p-Werte der Randomisierungs-Tests, mit deren Hilfe auf
signifikante Gruppen-Unterschiede und damit auf signifikante Homogenität
der gebildeten Kleingruppen getestet wurde. Zur erleichterten Erfaßbarkeit
der Ergebnisse wurden neben den p-Werten signifikante Ergebnisse als *
(0, 050 > p ≥ 0, 010), ** (0, 010 > p ≥ 0, 001) und *** (p < 0, 001) dargestellt.
überprüft. Die dabei erhaltenen p-Werte sind in Tab. 3 aufgelistet. Ähn-
lich wie bereits beim Test auf Unterschiede der durch hierarchisches
Clustern gebildeten Gruppen (vgl. Tab. 1, S. 78) wurde auch für die
Kleingruppen im Randomisierungs-Test ein nicht-signifikantes Ergeb-
nis für das HLA-A-Gen gefunden. Ebenso nicht signifikant verschieden
und somit im Vergleich untereinander homogen scheinen die gebilde-
ten Kleingruppen hinsichtlich der Allele des HLA-DPA1-Systems zu
sein. Für die verbliebenen genetischen und morphometrischen Marker
wurden die gebildeten Kleingruppen jedoch als in sich homogen und
somit untereinander verschieden identifiziert (d. h. für diese Marker
ergaben sich p-Werte, die kleiner als das Signifikanz-Niveau α = 0, 050
waren).
Mit Hilfe dieser Einteilung in Kleingruppen wurde nun weiterhin
getestet, ob sich benachbarte, aber durch eine bekannte potentielle bio-
geographische Grenze voneinander getrennte Populationen signifikant
unterschieden. Hierbei wurde erneut der bereits zuvor angewandte
Randomisierungs-Test mit 100000 Randomisierungen verwendet. Die
nachfolgend genannten p-Werte beziehen sich in der angegebenen Rei-
henfolge stets auf Testungen der klassischen genetischen Blutgruppen-
Marker, der mitochondrialen und Y-chromosomalen SNPs sowie der
kraniometrischen Dimensionen: i) Ein Vergleich der westlich und öst-
lich der Wallace-Linie beheimateten indonesischen Entitäten ergab
ein äußerst indifferentes Bild (p-Werte: < 0,001, 0,194, < 0,001, 0,184).
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Während für die autosomalen und NRY-Marker auf dem Niveau von
α = 0, 050 signifikante Unterschiede detektiert wurden, indizieren
der morphometrische und mtDNA-Marker keine signifikanten Un-
terschiede von Populationen beiderseits der Wallace-Linie. ii) Auch
ein Vergleich melanesischer Entitäten an der Grenzfläche von Near
und Remote Oceania, welche die frühere Ausbreitung wahrscheinlich
papuanisch-sprachiger Menschen im Rahmen der ersten Migrations-
welle innerhalb des Süd-Pazifiks darstellt, läßt hinsichtlich der Ge-
samtheit der untersuchten biologischen Marker keinen eindeutigen
Rückschluß zu (p-Werte: < 0,001, 0,205, 0,200, 0,028). Somit zeigten
lediglich die autosomalen und kraniometrischen Daten signifikante
Unterschiede. iii) Sehr ähnlich verhält es sich mit den salomonischen
Stellvertretern beiderseits der linguistischen Tryon-Hackman-Linie
(p-Werte: 0,087, 0,354, 0,498 und 0,019). Im Vergleich der Ergebnisse
der der Tryon-Hackman-Linie geographisch nahe liegenden Gren-
ze zwischen Near und Remote Oceania, indiziert lediglich der p-Wert
für die kraniometrischen Marker mögliche signifikante Unterschiede
zwischen den untersuchten Stichproben. Der p-Wert der autosoma-
len Marker ist mit 0,087 zwar (im Vergleich zum zuvor festgelegten
Signifikanz-Niveau von α = 0, 050) nicht signifikant, weist jedoch auf
eine Tendenz zu möglichen Unterschieden hin. iv) Zuletzt erfolgte
ein Vergleich der Vertreter der zuvor durch hierarchische Cluster-
Bildung identifizierten Gruppe Ost-Indonesien mit den benachbarten
westlichen Indonesiern einerseits und östlich von ihnen beheimateten
Nachbarn West-Neuguineas andererseits. Während ein Vergleich mit
den westlichen Indonesiern lediglich für die Y-chromosomalen Daten
signifikante Ergebnisse lieferte (NA, 0,118, < 0,001, 0,316), konnten
beim Vergleich der Ost-Indonesier mit den West-Papuanern auf dem
Level α = 0, 050 ausschließlich signifikante Unterschiede beobachtet
werden (p-Werte: 0,023, < 0,001, < 0,001, 0,015).
Die bei diesem Vergleich erhaltenen Ergebnisse konnten teilweise
auch durch die Identifikation möglicher Migrations-Barrieren mit Hil-
fe des Monmonier-Algorithmuses bestätigt werden, welcher innerhalb
des Untersuchungsgebiets für die zuvor verwendeten Datensätze den
zusammenhängenden geographischen Bereich identifiziert, in dem
die benachbarten Stichproben die größten Marker-Differenzen aufwei-
sen. Die so identifizierten potentiellen Barrieren wurden in Abb. 12a
(S. 76) mit eingezeichnet, wobei die autosomalen, mitochondrialen,
Y-chromosomalen Datensätze und Schädel-Dimensionen mit abneh-
mendem Kontrast dargestellt wurden. Die größten Differenzen des
autosomalen Datensatzes wurden dabei im Kontaktbereich zwischen
Melanesien und Polynesien einerseits sowie zwischen den nördlichen
Stichproben des ostindonesischen Clusters und den benachbarten
indonesischen Populationen andererseits gefunden. Im Gegensatz
dazu trennt die für die mitochondrialen SNPs identifizierte größte
Divergenz benachbarter Entitäten die papuanisch-sprachigen von den
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austronesisch-sprachigen Populationen des Bismarck-Archipels sowie
die zentral- und südostneuguineanischen Stellvertreter von den Insel-
Melanesiern. Die stärkste potentielle Migrations-Barriere, die anhand
der NRY-SNPs nachgewiesen werden kann, schottet die Stellvertreter
Ost-Indonesiens von den benachbarten indonesischen und philippi-
nischen Inseln ab. Dieser Befund steht im Einklang mit dem im vor-
angegangenen Abschnitt behandelten Randomisierungs-Test, welcher
zwischen diesen Populationen (Ost-Indonesiens und des verbliebenen
indonesischen Bereichs der Inseln Südost-Asiens) hochsignifikante
Unterschiede inferierte. Die identifizierte Linie verlängert sich darüber
hinaus östlich der nördlichen Inseln Südost-Asiens (Philippinen und
Taiwan), wo sie diese Regionen gegenüber Neuguinea abschirmt. Mit
Hilfe der kraniometrischen Daten wurden die größten Differenzen
benachbarter Deme hingegen zwischen den mikronesischen und neu-
guineanischen Repräsentanten gefunden. Diese mögliche Migrations-
Barriere verlängert sich jedoch über das Bismarck-Archipel hinaus
und teilt die Salomonen etwa dort, wo die Tryon-Hackman-Linie ver-
läuft. Solche signifikanten Unterschiede zwischen den Stellvertretern
beiderseits dieser linguistischen Grenze wurden auch im Rahmen
des Randomisierungs-Tests für die morphometrischen Dimensionen
beobachtet.
Aufgrund der weitestgehend, d. h. über die meisten getesteten
Datensätze erhaltenen, signifikanten Kleingruppen-Einteilung, wur-
den zur weiteren Aufklärung der biologischen Struktur des Pazifiks
phylogenetische Bäume mit Hilfe des Neighbor-Joining-Algorithmus
abgeleitet. Da für die HLA-Gene im Vergleich zu den anderen Mar-
kern nur relativ wenige Stichproben (und häufig gar keine) für die
untersuchten geographischen Kleingruppen vorliegen, erfolgte die
Berechnung der Bäume lediglich auf Grundlage der klassischen auto-
somalen, mitochondrialen, Y-chromosomalen und kraniometrischen
Daten.
Diese dabei entstandenen azyklischen und zur besseren Darstel-
lung bei den kontinentalasiatischen Entitäten gewurzelten Bäume sind
in Abb. 14 dargestellt. Sie zeigen generell, daß sich die gebildeten
Untergruppen über alle Datensätze hinweg weitestgehend zu über-
geordneten geographischen Clustern vereinen (vgl. Beschriftungen
rechts neben den Terminalnodien). Lediglich im Neighbor-Joining-Baum
für die autosomalen Daten (Abb. 14a) wurde ein mikronesischer Ver-
treter, Palau, nicht nahe der anderen mikronesischen Stellvertreter
sondern innerhalb der inselmelanesischen Entitäten eingruppiert. Eine
weitere Beobachtung mit (im Hinblick auf die rekonstruierten Gra-
phen) genereller Gültigkeit ist die, daß die geographisch innerhalb
Mikronesiens und Melanesiens liegenden polynesischen Exklaven ent-
weder direkt mit den Polynesiern geclustert wurden oder in deren
direkter Nachbarschaft anzutreffen sind (vgl. Abb. 14a – c für die
autosomalen, mitochondrialen und Y-chromosomalen Daten). Ebenso
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wie in den Hauptkomponenten- und Admixture-Plots (vgl. Abb. 12b
– c, S. 76 – 77) oder der Kernel-Analyse (Abb. 13, S. 82) zeigen auch
die phylogenetischen Bäume eine hohe Affinität der Bewohner des
asiatischen Kontinents und der Inseln Südost-Asiens (ISEA), die durch
die Ausbildung einer phyletischen Nachbarschaft in allen Bäumen
(und damit über alle Datensätze hinweg) zum Ausdruck kommt. Die
relativen Bootstrap-Werte, die im Mittel moderat bis hoch (max. 1,000)
sind, unterstützen zudem durch die Anzeige relativ sicherer Splits die
vorgefundene Einteilung in größere geographische Cluster.
Der größte Unterschied zwischen den Bäumen besteht in der Po-
sition des Polynesien-Clusters. Während die Polynesier anhand au-
tosomaler Daten in derselben Bifurkation als direkte Nachbarn der
Entitäten der Inseln Südost-Asiens in Erscheinung treten (Abb. 14a)
und topologisch weit von den papuanischen Repräsentanten Neu-
guineas entfernt sind, bilden sie (die polynesischen Kleingruppen)
im mitochondrialen (Abb. 14b) und NRY-SNP/Indel-basierten Baum
(Abb. 14c) ein Cluster mit den inselmelanesischen operationalen ta-
xonomischen Einheiten (operational taxonomic units, OTUs; Felsenstein
2003) des Baums. Zusammen mit den Melanesiern bilden die Polyne-
sier so einen Teilbereich des Baumes, der direkt mit den benachbarten
papuanischen OTUs verbunden ist. Diese Nähe zu den Bewohnern
Neuguineas und eine weitere topologische Entfernung zu den Ver-
tretern der Inseln Südost-Asiens deutet auf eine größere Ähnlichkeit
und möglicherweise nahe Verwandtschaft der Polynesier mit den Pa-
puanern hin. Einen solchen Rückschluß lassen die kraniometrischen
Daten (Abb. 14d) – ähnlich wie die autosomalen Marker – jedoch nicht
zu. Hier stellen die Individuen Neuguineas ein von den polynesischen
OTUs topologisch weiter entferntes Cluster dar. Die Polynesier bil-
den hingegen zusammen mit den melanesischen Stellvertretern und
den Bewohnern der Inseln Südost-Asiens eine eigene Trifurkation im
Baum.
3.3 sprachliche stratifizierung
Aus der Verteilung der beiden pazifischen Sprachgruppen, den nicht-
austronesischen oder Papua-Sprachen, die größtenteils innerhalb Neu-
guineas sowie teilweise in den umliegenden Regionen (Bismarck-
Archipel, Ost-Indonesien und Salomonen) gesprochen werden, und
den austronesischen Sprachen (sie verteilen sich westlich, nördlich
und östlich um Neuguinea herum) (vgl. Abb. 2, S. 10), wird häufig
geschlossen, daß die Austronesier Remote Oceania besiedelten. Dies
würde im Umkehrschluß bedeuten, daß die Austronesier näher mit-
einander als mit Papuanern verwandt sind und somit ähnlicher sein
könnten. Um dies zu testen, wurde mit Hilfe von Randomisierungs-
Tests auf signifikante biologische Unterschiede zwischen Vertretern
beider Sprachgruppen auf globaler Ebene (d. h. über das gesamte
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Abb. 14: Abgeleitete phylogenetische Bäume
Die mit Hilfe der klassischen, autosomalen Marker (a), mitochondria-
len SNP-Häufigkeiten (b), Y-chromosomalen Haplogruppen-definierenden
SNP/Indel-Häufigkeiten (c) und kraniometrischen Dimensionen (d) ge-
schätzten phylogenetischen Graphen wurden nach dem Neighbor-Joining-
Verfahren konstruiert und bei den kontinentalasiatischen Vertretern gewur-
zelt. Die darüber hinaus an den Astgabelungen widergegebenen Zahlen
stellen relative Bootstrap-Ergebnisse (bei 100000 Wiederholungen) dar. Aus
Platzgründen wurden einige der berechneten Bootstrap-Werte für das po-
lynesische Cluster der kraniometrischen Daten (d) nicht dargestellt (sie
betrugen von oben nach unten 0,654, 0,702 und 0,673). Je größer (näher bei
1,000) die Bootstrap-Werte sind, umso stärker ist die Unterstützung der Da-
ten für die betreffende Furkation und umso häufiger wurde die betrachtete
topologische Struktur aus den Bootstrap-Daten geschlossen. Darüber hinaus
wurden die Terminalnodien (syn. operationale taxonomische Einheiten) ent-
sprechend ihrer Einordnung im Baum zu übergeordneten geographischen
Gruppen zusammengefaßt.
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Untersuchungsgebiet hinweg) einerseits sowie innerhalb der geogra-
phischen Regionen andererseits getestet, in denen Vertreter beider
Sprachgruppen nebeneinander leben. Die erhaltenen p-Werte dieser
Testungen bei 100000 Randomisierungen sind in Tab. 4 aufgeführt.
Über das gesamte Untersuchungsgebiet hinweg scheinen sich die
Datensätze mehrheitlich zwischen Vertretern der austronesischen und
der nicht-austronesischen Sprachen signifikant voneinander zu unter-
scheiden (vgl. erste Spalte in Tab. 4). Lediglich für den mitochondrialen
Datensatz sowie die HLA-Gene A, C und DQB1 konnten bei p-Werten
über dem Signifikanz-Niveau α = 0, 050 keine Indizien für genetische
Unterschiede zwischen den Vertretern beider Sprachgruppen gefun-
den werden. Auch wenn das Klasse I-Gen HLA-B bei einem p-Wert
von 0,054 über dem zuvor genannten Signifikanz-Level liegt, deutet
sich hier jedoch die Tendenz zu einem beobachtbaren genetischen
Unterschied der Sprachgruppen-Repräsentanten an.
Aufgrund nicht in den verwendeten Datensätzen enthaltener Reprä-
sentanten der weiterhin untersuchten geographischen Kleingruppen
oder aber fehlender Vertreter beider Sprachgruppen, konnten für eini-
ge Datensätze keine Randomisierungs-Tests durchgeführt werden. Die
entsprechenden Zellen in Tab. 4 wurden zur Kennzeichnung dieser un-
möglichen Testungen mit dem Wert NA (not available) belegt. Beispiels-
weise boten innerhalb der ostindonesischen Gruppen lediglich die
kraniometrischen, mitochondrialen und Y-chromosomalen Datensätze
eine genügende Anzahl an Entitäten für den Randomisierungs-Test.
Dabei zeigten lediglich die Schädel-Dimensionen hoch signifikante
Unterschiede zwischen Austronesiern und Papuanern innerhalb Ost-
Indonesiens. Für die geschlechtsspezifischen Marker (mtDNA- und
NRY-SNPs) konnten hingegen keine signifikanten genetischen Unter-
schiede auf Grundlage des Stellvertreter-Kollektivs nachgewiesen wer-
den. Ebenso nicht-signifikante biologische Unterschiede wurden für
die austronesischen und papuanischen Stichproben West-Neuguineas,
Südost-Neuguineas und der Salomonen (Spalten 3, 5 und 7 in Tab. 4)
vorgefunden. Auch innerhalb des Bismarck-Archipels (Tab. 6, Spalte
5) zeigen sich größtenteils (bis auf den kraniometrischen Datensatz)
keine signifikanten Unterschiede.
Lediglich innerhalb Zentral-Neuguineas zeigt sich ein stark zwei-
geteiltes Bild: Dort wurden für fünf der zehn testbaren Datensätze,
nämlich die klassischen genetischen Marker, HLA-DPB1, HLA-DQB1
sowie für die Y-chromosomalen und kraniometrischen Daten, signifi-
kante Ergebnisse (p < 0, 050) identifiziert. Für die verbliebenen fünf
Datensätze konnten jedoch keine signifikanten Unterschiede zwischen
den austronesisch- und nicht austronesisch-sprachigen Entitäten infe-
riert werden – lediglich eine Tendenz zur Unterscheidung anhand der
mitochondrialen Daten.
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Wiedergegeben werden die p-Werte von Randomisierungs-Tests, welche auf
Unterschiede zwischen Vertretern der beiden pazifischen Sprachgruppen über
alle geographischen Gruppen hinweg (erste Spalte) oder innerhalb einzelner
geographischer Gruppen (verbliebene Spalten) testen. Zur erleichterten Erfaß-
barkeit der Ergebnisse wurden neben den p-Werten signifikante Ergebnisse
als * (0, 050 > p ≥ 0, 010), ** (0, 010 > p ≥ 0, 001) und *** (p < 0, 001) bzw.
Tendenzen zu Unterschieden als ° (0, 100 > p ≥ 0, 100) dargestellt.
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3.4 anteile asiatischer und papuanischer haplogruppen
innerhalb remote oceanias
Ein Vergleich der Anteile Asien- und Neuguinea-spezifischer mito-
chondrialer und Y-chromosomaler Haplogruppen gab Auskunft über
die Verbreitung austronesischer bzw. papuanischer Marker-Varianten
innerhalb Remote Oceanias. Unter den mtDNA-Haplogruppen befan-
den sich innerhalb der melanesischen Inseln Remote Oceanias insgesamt
55,221 % mit asiatischer und 41,509 % mit papuanischer Herkunft.
Innerhalb des polynesischen Dreiecks verschiebt sich dieses Verhältnis
stark zu Gunsten der austronesischen (asiatischen) mtDNA-Marker,
die nun mit 94,939 % dominieren. Der Anteil papuanischer mtDNA-
Haplogruppen beträgt hingegen innerhalb Polynesiens nur noch 2,782
%. Überraschenderweise wurden im mikronesischen Siedlungsraum
nur 46,136 % austronesisch- und keine papuanisch-stämmigen Haplo-
gruppen gefunden.
Anhand der Y-chromosomalen Haplogruppen-Häufigkeiten mela-
nesischer Stichproben Remote Oceanias wurde ein asiatisch-stämmiger
Haplogruppen-Anteil von 10,878 % sowie ein papuanischer Haplo-
gruppen-Anteil von 63,515 % identifiziert. Im Vergleich zu den aus
mitochondrialen Haplogruppen geschätzten Anteilen hat sich für die
Y-chromosomalen Schätzer auch das Verhältnis asiatischer und papua-
nischer Marker-Anteile innerhalb Polynesiens verkehrt: Hier lassen
sich nun lediglich 14,608 % asiatische und 59,269 % papuanische
NRY-Haplogruppen ausmachen. Innerhalb Mikronesiens wurden kei-
ne spezifisch austronesischen Haplogruppen, dafür jedoch 63,636 %
papuanisch-stämmige Marker gefunden. Die Anteile der drei Kultura-
reale (Melanesien, Polynesien, Mikronesien) innerhalb Remote Oceanias
sind in Abb. 15 für die mitochondrialen und Y-chromosomalen Daten
gegenübergestellt.
Ein Vergleich der Anteile asiatischer (genauer austronesischer) Mar-
ker mit den papuanisch-stämmigen Haplogruppen-Häufigkeiten zeigt
innerhalb der Siedlungsgebiete Remote Oceanias eindrucksvoll die Un-
gleichverteilung der Herkunfts-spezifischen Marker über das Mito-
chondriom bzw. das Y-Chromosom: Während nach den mitochon-
drialen Markern die austronesischen Marker gegenüber den papua-
nischen Markern stets dominant sind, sind in den Y-chromosomalen
Markern stets die papuanischen Marker stärker vertreten. Dies wird
insbesondere innerhalb polynesischer Populationen deutlich, wo die
asiatischen mtDNA-Haplogruppen beinahe fixiert sind, die asiatischen
NRY-Haplogruppen jedoch nur in geringer Zahl vorkommen, aber
auch innerhalb Mikronesiens, wo sich im Mitochondriom keinerlei
papuanische Haplogruppen und in den Y-Chromosomen keine austro-
nesischen Marker nachweisen lassen. Dabei ist allerdings zu beachten,
daß für Mikronesien lediglich Daten für mitochondriale Haplogrup-
pen aus dem westlichen Teil Mikronesiens (Marianen, Palau und
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Abb. 15: Anteile austronesisch- und papuanisch-stämmiger mtDNA- und Y-DNA-
Haplogruppen
Dargestellt sind die Anteile asiatischer und papuanischer Marker, die sich im
Mitochondriom und Y-Chromosomen-Pool der rezenten Melanesier Remote
Oceanias, Polynesier und Mikronesier nachweisen lassen. Als asiatische
Marker werden dabei die im Gebiet der heutigen Inseln Südost-Asiens oder
der Küste Südost-Asiens entstandenen Haplogruppen bezeichnet, welche
im Rahmen früherer Arbeiten als spezifische Marker der austronesischen
Expansion über den gesamten Pazifik-Raum (exklusive des Inneren der
Insel Neuguinea) identifiziert wurden.
Yap-Inseln) und für die Y-chromosomalen Haplogruppen ausschließ-
lich eine ostmikronesische Stichprobe (von den Marshall-Inseln) zur
Verfügung standen.
3.5 generelle migrations-dynamik
In Abb. 16B sind in Streudiagrammen die Zusammenhänge zwischen
den paarweisen biologischen und geodätischen Distanzen für die
untersuchten Stichproben (genetische Daten; Abb. 16a – c) und Indivi-
duen (kraniometrische Daten; Abb. 16d) dargestellt. Die Graphen für
die autosomalen, mitochondrialen und Y-chromosomalen Datensätze
deuten dabei an, daß die biologischen Unterschiede mit zunehmen-
der geographischer Distanz in der Tendenz größer werden. Für die
individuellen kraniometrischen Distanzen ist ein solcher Zusammen-
hang aufgrund der verhältnismäßig großen Variabilität nicht eindeutig
erkennbar.
In den Mantel-Korrelogrammen (Abb. 16A) bilden die signifikanten
Korrelationskoeffizienten rM für alle Datensätze in der Tendenz mit zu-
nehmender Distanz-Klasse eine absteigende Reihenfolge. Dieses Mu-
ster indiziert einen signifikant positiven Zusammenhang zwischen den
paarweisen geographischen und biologischen Distanzen. Lediglich die
rM-Werte der letzten beiden Distanz-Klassen für die autosomalen, mi-
tochondrialen und kraniometrischen Daten bilden Ausnahmen dieser
Tendenz, indem hier die Korrelationskoeffizienten wieder ansteigen.
Dieser Anstieg ist jedoch in keinem Fall besonders stark ausgeprägt,
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Abb. 16: Zusammenhang zwischen biologischer und geographischer Distanz
A: Mantel-Korrelogramme, welche die für verschiedene geographi-
sche Distanz-Klassen (Abszisse) im Mantel-Test erhaltenen Mantel-
Korrelationskoeffizienten rM (Ordinate) darstellen. Die ausgefüllten, schwar-
zen Kreise repräsentieren dabei von 0 signifikant verschiedene Mantel-
Korrelationskoeffizienten. Die nicht-ausgefüllten, weißen Kreise stellen hin-
gegen nicht-signifikante Koeffizienten rM dar. B: Streudiagramme, welche
den Zusammenhang zwischen der paarweisen geographischen (Abszisse)
mit der paarweisen biologischen Distanz (Ordinate) zeigen. Die Mantel-
Korrelogramme und Streudiagramme wurden dabei für die klassischen
genetischen Blutgruppen-Marker (a), die mtDNA-SNPs/Indels (b), die Y-
chromosomalen Daten (c) sowie die kraniometrischen Dimensionen (d)
dargestellt.
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so daß die generelle, abnehmende Tendenz weiterhin besteht. Auf-
grund der absteigenden rM-Werte in den Mantel-Korrelogrammen
kann (nach Borcard & Legendre 2012) somit auf einen signifikanten
positiven Zusammenhang zwischen der paarweisen biologischen und
geodätischen Distanzen für alle Datensätze (und damit Isolation durch
geographische Entfernung) geschlossen werden.

4
Z U S A M M E N FA S S U N G D E R E R G E B N I S S E U N D
D I S K U S S I O N
4.1 biologische strukturierung des süd-pazifiks
4.1.1 Übergeordnete Strukturen
Im Rahmen des ersten Teils dieser Arbeit erfolgte mit Hilfe des
Complete Linkage-Verfahrens eine Clusterung der autosomalen, mi-
tochondrialen und Y-chromosomalen Teil-Datensätze, wobei die An-
zahl der dabei entstehenden optimalen Gruppen mit Hilfe des Silhou-
etten-Verfahrens bestimmt wurde (vgl. Abb. 11, S. 74). Die in Überblen-
dung über alle drei Datensätze zusammenhängende geographische
Regionen mit weitestgehend homogenen Cluster-Zugehörigkeiten bil-
denden Teilgebiete des Untersuchungsgebiets wurden zur weiteren
Unterteilung als biologisch ähnliche Gruppen interpretiert (Abb. 12a,
S. 76), deren Homogenitäten im Rahmen von Randomisierungs-Tests
überprüft wurden (Tab. 1, S. 78). Die Randomisierungs-Tests ergaben
dabei, daß die so identifizierte Einteilung weitestgehend homogene
Gruppen hervorbrachte. Lediglich für die Stichproben der HLA-Gene
A, C und DPB1 lieferte diese Gruppierung keine signifikant homo-
generen Cluster als eine zufällige Zusammenstellung der Gruppen.
(Allerdings weisen in den Tests die Gene HLA-C sowie HLA-DRB1
Tendenzen zu einer homogenen Gruppenbildung auf, weshalb die
geschlußfolgerte Untergliederung des Untersuchungsgebiets in geo-
graphisch zusammenhängende Regionen beibehalten wurde.) Zur
weiteren Untersuchung der Relationen zwischen diesen Gruppen
wurden verschiedene Verfahren angewandt: Zum Einen wurden im
Rahmen einer Diskriminanz-Analyse auf den Hauptkomponenten der
ursprünglichen Datensätze (DAPC) Wahrscheinlichkeiten für die Zu-
gehörigkeit jeder Stichprobe bzw. jedes Individuums zu einer dieser
zuvor durch die Cluster-Analyse gebildeten Gruppen geschätzt. Die
dabei für die einzelnen vier Datensätze (autosomale, mitochondriale, Y-
chromosomale und kraniometrische Daten) gefundenen Misklassifika-
tions-Raten waren deutlich geringer als dies bei zufälliger Zuord-
nung der Entitäten zu den Gruppen erwartbar wäre. Daraus läßt sich
ersehen, daß die untersuchten Bewohner verschiedener pazifischer
Regionen biologisch voneinander unterscheidbare Eigenschaften auf-
weisen. Während die Misklassifikations-Fehler auf Grundlage der
mtDNA- und Y-DNA-Daten am geringsten waren, zeigte sich für
die kraniometrischen Daten die größte Misklassifikations-Rate. Dies
könnte dem Umstand geschuldet sein, daß der letztgenannte Da-
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tensatz Charakteristika einzelner Individuen beinhaltet und – nicht
wie das bei den genetischen Datensätzen der Fall ist – bereits über
mehrere Individuen im Einzugsgebiet der untersuchten Stichproben
gemittelte Populations-Charakteristika verwendet wurden. (Die er-
wartete individuelle Abweichung eines Merkmals vom wahren Mittel-
wert kann tendenziell größer als die Abweichung eines Stichproben-
Mittelwerts vom Mittelwert der Population sein.) Die im Rahmen der
DAPC geschätzten (posterioren) Wahrscheinlichkeiten für die Zuge-
hörigkeit zu einer der angenommenen homogenen Gruppen wurden
schließlich in Form von Admixture-Plots visualisiert (Abb. 12c, S. 77).
Darüber hinaus wurde auch die Gegenüberstellung der Werte der
Diskriminanz-Funktionen auf den ersten beiden Hauptkomponen-
ten in Form von Hauptkomponenten-Plots interpretiert, um weitere
Rückschlüsse auf biologische Ähnlichkeiten und Unterschiede zwi-
schen den zuvor definierten pazifischen Gruppen zu diskutieren (Abb.
12b, S. 76). Zusätzlich wurde die Zugehörigkeit der untersuchten
Populations-Stichproben und Individuen auch mit Hilfe verschiedener
weiterer Diskriminations-Verfahren (logistische Regression, lineare
Diskriminanz-Analyse, Random Forest- und Support Vector-Maschinen-
Klassifikation) auf den mit Hilfe von Kernels um höhere Dimensionen
erweiterten Datensätzen geschätzt. Dabei zeigte sich, daß über alle
Datensätze hinweg die Random Forest-Klassifikationen die höchsten
Klassifikations-Raten für die wahre Gruppen-Zugehörigkeiten liefer-
ten (vgl. Tab. 2, S. 81). Aus diesem Grund wurden die Konfusions-
Matrizen der Random Forest-Klassifikations-Ergebnisse (vgl. Abb. 13,
S. 82) zur weiteren Interpretation diskutiert. Leider wurden die In-
dividuen des kraniometrischen Datensatzes weitgehend fehlerhaft,
nämlich als Repräsentanten der Gruppen „Inseln Südost-Asiens“,
„Melanesien“ und „Polynesien“, klassifziert. Diese Gruppen stellen
dabei die von der Stichprobengröße her größten Gruppen des Un-
tersuchungsgebiets dar. Daher mag der Grund für die Zuordnung
zu diesen Gruppen eine Fehl- bzw. Über-Anpassung der Daten sein,
so daß eine Zuweisung zu einer dieser drei Gruppen im Mittel ge-
ringere Misklassifikations-Fehler generiert als eine andere Schätzung
der wahren Gruppen-Zugehörigkeit. Die in Abb. 13d dargestellten
kraniometrischen Klassifikations-Raten wurden aus diesem Grunde
nicht weiter interpretiert.
Bereits die geographische Verteilung der auf autosomalen Daten
basierenden Cluster-Zugehörigkeiten, die mit Hilfe des Complete Lin-
kage-Verfahrens gefunden wurden, zeigt durch Zuordnung der po-
lynesischen Stichproben zu denen der Inseln Südost-Asiens bzw.
Kontinental-Asiens eine starke Assoziation dieser geographisch weit
entfernten Gruppen zueinander an. Die enge Beziehung der asia-
tisch geprägten Stichproben mit denen Polynesiens wird auch durch
den Hauptkomponenten-Plot gestützt, wobei hier die auf der ersten
Hauptkomponente basierende Diskriminanz-Funktion die Stellvertre-
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ter der zuvor genannten Regionen von denen Mikronesiens, Melanesi-
ens und Neuguineas separiert. Die engen biologischen Beziehungen
dieser östlichsten und westlichsten Regionen des Untersuchungsge-
biets, welche auf ähnliche autosomale Marker-Häufigkeits-Spektren
der Polynesier sowie Asien-beeinflußten Populationen (Kontinental-
Asiens, der Inseln Südost-Asiens sowie Ost-Indonesiens) hindeuten
und auch durch den Admixture-Plot sowie die Kernel-optimierten
Klassifikations-Ergebnisse des Random Forest-Ansatzes gestützt wer-
den, stehen scheinbar im Einklang einer Besiedlung des Süd-Pazifiks,
so wie sie unter dem Express Train-Modell (Diamond 1988) erwartbar
ist: Nach der Ausbreitung der austronesischen Kultur innerhalb der
Inseln Südost-Asiens gelangten von dort aus Austronesier im Zuge
einer einzigen, schnellen Migrations-Bewegung ins Bismarck-Archipel,
ohne sich zuvor großflächig mit den auf Neuguinea siedelnden Pa-
puanern durchmischt zu haben. Diese Express Train-Migranten began-
nen nach kurzem Aufenthalt im Bismarck-Archipel die Inseln Remote
Oceanias bis hin nach Samoa und Tonga zu besiedeln. Nach dieser
Initial-Besiedlung der ersten polynesischen Inseln (Tonga und Samoa)
konnten sich von dort aus die Menschen mit weitestgehend asiatischen
autosomalen Merkmalen über Zentral- nach West-Polynesien ausbrei-
ten, so daß dort ebenso asiatisch geprägte Populationen auffindbar
sind. Daß die im Zuge der Kolonisierung Remote Oceanias ebenso
kolonisierten melanesischen Inseln (Fidschi, Neukaledonien, salomo-
nische Santa Cruz- und Reef-Inseln, Vanuatu) heute autosomal jedoch
weitestgehend papuanisch erscheinen, könnte durch eine sekundäre
Überlagerung der asiatischen Marker-Spektren durch anschließenden
verstärkten Genfluß aus dem papuanischen Einflußgebiet Near Oceani-
as erklärbar sein. Die Idee eines solchen sekundären Genflusses wird
beispielsweise auch (zumindest teilweise) durch die Befunde von Lum
et al. (2002) oder Skoglund et al. (2016) gestützt. Darüber hinaus zeigt
sich die hier gefundene Identifikation starker autosomaler Assozia-
tionen der Polynesier mit den Bewohnern der kontinentalasiatisch
geprägten Regionen des pazifischen Siedlungsraums im perfekten
Einklang mit Schlußfolgerungen früherer Arbeiten (z. B. Kayser et al.
2008b, Parks et al. 2017, Wollstein et al. 2010). Aber auch die autoso-
mal identifizierte Assoziation etlicher west- und ostmikronesischer
Stichproben mit den melanesisch-papuanischen Entitäten einerseits
und den Vertretern der Inseln Südost-Asiens andererseits (vgl. Abb.
11a, S. 74, sowie i in Abb. 12b, S. 76, und Abb. 12c, S. 77) wird durch
die archäologischen und genetischen Befunde von Friedlaender et al.
(2008), Hung et al. (2011), Lum et al. (2002) und Stone (2020) gestützt.
Die zur Diskussion der kraniometrischen Daten zur Verfügung
stehenden Visualisierungen der Diskriminations- und Ordinations-
Verfahren (iv im Hauptkomponenten-Plot, Abb. 12b, S. 76, und Admix-
ture-Plot, Abb. 12c, S. 77) liefern weitestgehend semantisch identische
Schlußfolgerungen wie die Analyse der autosomalen Daten. Somit
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zeigt sich auch morphologisch eine große Ähnlichkeit neuguineani-
scher und inselmelanesischer Individuen, von denen sich sowohl die
Polynesier als auch die Einwohner Kontinental-Asiens und ISEAs gut
abgrenzen lassen. Während im autosomalen Datensatz jedoch eine
starke Vergesellschaftung der letztgenannten Gruppen erkennbar war,
ist diese nun lediglich marginal (z. B. durch geringe Überlappung der
Punktwolken in den Hauptkomponenten-Plots) erkennbar. Vielmehr
zeigen nun die Polynesier eine deutlich stärkere Vergesellschaftung
mit den Bewohnern der benachbarten Inseln Melanesiens. Dieser Be-
fund steht einerseits im Einklang mit der Hauptkomponenten-Analyse
von Buck & Vid̄arsdóttir (2012, vgl. Abb. 3), widerspricht jedoch den
von diesen Autoren oder Pietrusewksy (2008) dargestellten phylo-
genetischen Graphen. Da die im Rahmen der vorliegenden Arbeit
durchgeführte Diskriminanz-Analyse dennoch jeweils ein polynesi-
sches und inselmelanesisches Individuum vollständig sowie weitere
Individuen als teilweise zu ISEA angehörig determinierte, könnte dies
als (wenn auch schwaches) Indiz für die Besiedlung Remote Ocenias
im Zuge einer Express Train-Migration angesehen werden. Die vorlie-
genden kraniometrischen Daten lassen (nach Maßgabe der bislang
betrachteten Verfahren) aber auch die Argumentation einer langsamen
Besiedlung Remote Oceanias durch initial aus dem asiatischen Umfeld
stammende Austronesier zu, die sich auf ihrem Weg bereits stark mit
den papuanischen Melanesiern der Migrations-Umgebung vermischt
hatten und somit bereits als asiatisch-papuanische Hybride die ersten
bis dahin noch unbesiedelten Inseln des Süd-Pazifiks kolonisierten
(Slow Boat-Theorie, Oppenheimer & Richards 2001). Ähnlich wie bei
den autosomalen Markern lassen die untersuchten mikronesischen
Individuen durch ihre zentrale Lage zwischen den Polynesiern, ISEA-
Bewohnern bzw. Südost-Asiaten und Melanesiern/Neuguineanern
im Hauptkomponenten-Plot stärkere Beziehungen zu den drei zuvor
genannten Gruppen vermuten (vgl. Hanihara 1993, Hung et al. 2011,
Lum et al. 2002, Pietrusewsky 1990 und Stone 2020).
Konträr zu den Befunden der autosomalen Daten stellen sich hin-
gegen die Ergebnisse der Analysen der mitochondrialen Daten dar.
Im Rahmen des Complete Linkage-Cluster-Verfahrens wurden auch
hier – wie für die autosomalen Daten – zwei bedeutsame Cluster
identifiziert (vgl. Abb. 11b, S. 74). Einer der beiden erstreckt sich
ebenso über die kontinentalasiatischen Stichproben und Entitäten
der Inseln Südost-Asiens. Allerdings werden nun auch größere Tei-
le der westmikronesischen Inseln (Palau, Yap und ein paar der un-
tersuchten Kohorten der Nördlichen Marinen) sowie der politisch
zu Indonesien gehörende westliche Teil Neuguineas diesem Clu-
ster zugeordnet. Das zweite Cluster umfaßt stattdessen die restli-
chen Siedlungsräume des Untersuchungsgebiets (im Wesentlichen
Papua-Neuguinea, die Inseln Melanesiens und Polynesiens sowie
ein paar der südöstlichen mikronesischen Stichproben). Dieses ge-
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nerelle Muster der stärkeren Affinitäten beprobter Populationen der
beiden mtDNA-Cluster-Gruppen untereinander wird auch durch die
Darstellung der Werte der ersten beiden Diskriminanz-Funktionen
(Hauptkomponenten-Plot, Abb. 12b iii, S. 76) sowie die graphische
Darstellung der geschätzten posterioren Wahrscheinlichkeiten für die
Gruppierung der einzelnen Entitäten (Abb. 12c iii, S. 77) gestützt.
Aber auch die Interpretation der relativen Misklassifikations-Raten
der Kernel-getuneten Random Forest-Diskrimination (S. 13b, S. 82)
weisen beispielsweise durch Zuordnung der wahren Identitäten zur
eigenen sowie zur melanesischen Gruppe auf eine verstärkte Assoziati-
on der papuanischen und polynesischen Stichproben mit den Entitäten
Melanesiens hin. Anders als dies die entsprechende geographische
Cluster-Verteilung jedoch impliziert, zeigen die untersuchten Popula-
tionen West-Mikronesiens und -Neuguineas in den drei verwendeten
Diskriminations- und Ordinations-Verfahren eher eine größere Ähn-
lichkeit mit dem melanesisch-neuguineanisch-polynesischen Cluster
als mit den asiatisch beeinflußten Gruppen (ISEA, Kontinental-Asien,
Ost-Indonesien). Dies wird beispielsweise durch die größeren relativen
Misklassifikations-Fehler für die Zuteilung der westmikronesischen
und -neuguineanischen Stichproben zur melanesischen Gruppe als
zu der ISEAs suggeriert. Da die Misklassifikation-Raten i. d. R. umso
größer werden, je ähnlicher zwei betrachtete Gruppen sind, können
verstärkte Misklassifikations-Fehler als Indizien für eine stärkere biolo-
gische Beziehung dieser Entitäten zueinander interpretiert werden, die
– aufgrund eines Genflusses – zur Homogenisierung der betrachteten
Marker-Spektren beider Gruppen führte. Die hier für die mitochon-
drialen Daten beobachteten Befunde (stärkere Affinitäten der Bewoner
Remote Oceanias mit den Papuanern Neuguineas einerseits vs. asia-
tisch geprägte Populationen des asiatischen Festlands sowie der Inseln
Südost-Asiens andererseits) bilden einen Konsens mit den Ergebnissen
ordinatorischer und diskriminatorischer Verfahren (multidimensionale
Skalierung, Hauptkomponenten-Analyse, Cluster-Verfahren) anderer
Autoren (z. B. Friedlaender 2007, Kayser 2006, 2008a, Mona et al.
2009, etc.). Aufgrund der starken Assoziation der polynesischen und
mikronesischen Entitäten zu den papuanisch-sprachigen Neuguinea-
nern könnte dies als Beleg für eine langsame Immigration der frühen,
ursprünglich asiatisch-stämmigen Proto-Remote Oceanier entlang der
Küste Neuguineas gelten, wobei sich die Immigranten auf ihrem Weg
stark mit den Papuanern durchmischten und so bereits in Near Oceania
als Hybride (mit asiatischen und papuanischen Charakteren) anlang-
ten. Durch ein solches Slow Boat-Szenario (Oppenheimer & Richards
2001) – oder gegebenenfalls auch die sekundäre Überlagerung ur-
sprünglich asiatischer Populations-Charakteristika durch Einwanderer
mit papuanisch-stämmigen Haplogruppen innerhalb Mikronesiens
(vgl. Hung et al. 2011, Lum et al. 2002) – könnte die Verteilung der
rezenten mitochondrialen Signaturen gut erklärbar sein.
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Andererseits zeigen aDNA-Analysen der frühesten Siedler Remote
Oceanias (Proben von mit der Lapita-Kultur assoziierten Individuen)
sowie früher Polynesier (z. B. Hagelberg et al. 1999, Hagelberg &
Clegg 1993, Posth et al. 2018, etc.), aus denen sich möglicherweise die
rezenten Polynesier entwickelten (Friedlaender et al. 2007, Valentin
2016), daß diese Individuen-Gruppen weniger papuanische Merkmale
aufwiesen als die heutigen Bewohner des polynesischen Dreiecks und
der Insel-Melanesiens. Diese Befunde weisen darauf hin, daß eine zur
in der Slow Boat-Theorie beschriebene konträre Migrations-Dynamik
als alternativer Erklärungs-Ansatz denkbar ist, welcher die Initial-
Besiedlung Remote Oceanias durch eine aus den Inseln Südost-Asiens
stammende Gruppe von Kolonisten mit nahezu reinen asiatischen Cha-
rakteristika annimmt, die aufgrund ihrer zügigen Einwanderung ins
Bismarck-Archipel unter Umgehung der papuanischen Küste nicht ge-
netisch mit den Papuanern durchmischt wurde (Express Train-Modell;
Diamond 1988). Auch die Anteile der – nach Maßgabe ihrer höch-
sten Abundanz in den entsprechenden Regionen – mit der austro-
nesischen Kultur assoziierten und damit asiatisch-stämmigen und
papuanisch-stämmigen mtDNA-Haplogruppen Polynesiens verwei-
sen auf eine weitestgehend asiatische Herkunft der Polynesier (und
damit auf die plausible Gültigkeit des Express Train-Szenarios; Kayser
2010 und Kayser et al. 2006). Anhand der Klassifikationen der vor-
gefundenen polynesischen mtDNA-Haplogruppen in asiatische und
papuanische Polymorphismen wurde eine analoge Analyse für die im
Rahmen dieses, des ersten Teils der vorliegenden Arbeit verwendeten
mitochondrialen Datensätze der melanesischen, mikronesischen und
polynesischen Stichproben Remote Oceanias wiederholt. Nach dieser
Auswertung zeigen die berechneten Anteile (asiatischer, papuanischer
und ihrer Herkunft nach nicht eindeutig zuordenbarer Haplogrup-
pen; Abb. 15, S. 93) von 94,939 %, daß die überwiegende Mehrheit
der innerhalb Polynesiens vorfindbaren Haplogruppen auf eine wei-
testgehend reine asiatische Herkunft der Polynesier hinweist. Dieser
enorm große Anteil ist sogar leicht höher als der, den beispielsweise
Kayser et al. (2006) im Rahmen ihrer Analyse vorfanden (93,8 %). Er
ist leicht dadurch erklärbar, daß die parentale Haplogruppe B4a1a*
der mit dem Polynesischen Motiv assoziierten Haplogruppen, die
innerhalb Polynesiens nahezu fixiert sind, seinen Ursprung inner-
halb des südostasiatischen Festlands oder der Inseln Südost-Asiens
hat (Friedlaender et al. 2007, Soares et al. 2011). Im Gegensatz zu
den austronesischen mtDNA-Haplogruppen weisen die papuanischen
Haplogruppen sowie solche mit unbekanntem (phylogenetischem)
Entstehungsort nur einen sehr kleinen Anteil im polynesischen Mit-
ochondriom auf. In den Stichproben der melanesischen Inseln Remote
Oceanias konnten annähernd gleich große asiatische und papuanische
Polymorphismen-Anteile identifiziert werden, wobei die ersteren im
leichten Überhang vorliegen (55,221 % vs. 41,509 %). Unter der Annah-
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me, daß innerhalb des pazifischen Untersuchungsgebiets Migrationen
und damit Genfluß zwischen geographisch benachbarten Populatio-
nen wahrscheinlicher sind als zwischen weit entfernten, könnten die
asiatisch-papuanisch-ancestralen Anteile in den rezenten Bewohnern
Melanesiens leicht durch Einwanderung papuanischer Migranten aus
Neuguinea erklärt werden, welche im Laufe der Zeit zu einer Er-
höhung des papuanischen Marker-Anteils in den – unter Annahme
der Gültigkeit der Express Train-Besiedelung Remote Oceanias – initial
weitestgehend asiatischen Populationen geführt haben. In den ostme-
lanesischen Stichproben konnte hingegen gar kein papuanischer und
lediglich ein (verhältnismäßig) kleiner Anteil (46,136 %) austronesi-
scher Marker identifiziert werden. Die meisten mtDNA-Haplogruppen
Mikronesiens konnten somit weder einem austronesischen noch einem
papuanischen Ursprung zugewiesen werden.
Im Gegensatz zu den konventionell in der humangenetischen For-
schung angewendeten Diskriminations- und Ordinations-Verfahren,
scheinen hochauflösendere tiefe phylogenetische Analysen der mole-
kularen Struktur pazifischer Mitochondriome widersprüchliche Schluß-
folgerungen zuzulassen. Den klassischen Analyse-Methoden wider-
sprechende Schlüsse lassen aber auch Verfahren zu, welche den Anteil
papuanischer bzw. rezent-asiatischer, d. h. austronesischer, Marker-
Varianten innerhalb des pazifischen Untersuchungsgebiets in Relation
zu weitestgehend reinen Papuanern bzw. Austronesiern bestimmen (z.
B. Anwendung der f -Statistiken nach Reich et al. 2009, siehe „Theo-
retischer Hintergrund“, S. 132, oder die Schätzung der Asian Ance-
stry, siehe „Schätzung des Anteils asiatischer Marker-Varianten (Asian
Ancestry)“, S. 138, linke Spalte in Abb. 25a, S. 176). Die dabei zu
Tage tretende Diskrepanz zwischen konventionellen und modernen
Analyse-Techniken könnte zum einen dadurch erklärbar sein, daß
im Rahmen dieses Teils der vorliegenden Arbeit betrachtete Verfah-
ren (Cluster-Analyse, DAPC) mit einer Informationsverlust-behafteten
Dimensions-Reduktion arbeiten. Dadurch könnten möglicherweise
zu einer anderen Klassifikation führende Informationen nicht mit be-
rücksichtigt worden sein. Zum anderen könnte aber auch sekundärer
Genfluß zu einer Verschiebung ursprünglich verschiedener Marker-
Verteilungen geführt haben (z. B. durch das langsame „Diffundieren“
von Neuguineanern durch die Populationen Insel-Melanesiens und
Polynesiens). Darüber hinaus finden sich aber auch die innerhalb Po-
lynesiens stark abundanten mitochondrialen Haplogruppen in hoher
Zahl in den melanesischen Inseln Near Oceanias, die vor der Ankunft
der Austronesier im Bismarck-Archipel durch Menschen mit papuani-
schen Charakteristika besiedelt waren (vgl. „Stand der Forschung“, S.
3). Die Bewohner dieser Regionen repräsentieren somit auch heute so-
wohl austronesische als auch papuanische (mtDNA-)Varianten, so daß
aufgrund der teilweise identischen Marker-Spektren der Polynesier
mit diesen Insel-Melanesiern und der starken ursprünglichen Affinität
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dieser Menschen mit den Papuanern auch die Polynesier mit den
indigenen Papuanern (indirekt über die Insel-Melanesier) in engerer
Beziehung stehen. Mit anderen Worten scheinen die klassischerwei-
se angewendeten Methoden diese Hybridisierung und korrelativen
(aber nicht kausalen) Beziehung der Papuaner und Polynesier nicht
hinreichend auflösen zu können.
Anders als für die autosomalen und mitochondrialen Marker wur-
den anhand der Y-chromosomalen Daten insgesamt vier bedeutsame
Cluster mit Hilfe des Silhouetten-Verfahrens auf dem generierten Com-
plete Linkage-Baum detektiert (Abb. 11c, S. 74). Diese zeigen – wie
bereits in den Datensätzen zuvor – die weitestgehend gemeinsame
Homogenität der Kontinental-Asiaten mit den rezenten Einwohnern
der Inseln Südost-Asiens an. Darüber hinaus findet sich ein Neugui-
nea sowie die untersuchte ostmikronesische und inselmelanesischen
Populationen abdeckendes (und damit weitestgehend papuanisches)
Cluster. Zwischen diesem papuanischen und dem asiatisch-geprägten
Cluster findet sich jedoch eine weitere Gruppe (aus wenigen Stichpro-
ben bestehend), die innerhalb Ost-Indonesiens als dritte erkennbare
Gruppe die Inseln Südost-Asiens von den papuanischen Entitäten
West-Neuguineas abgrenzt. Die östliche Abgrenzung folgt dabei dem
Verlauf der sog. Lydekker-Linie (Lydekker 1896, vgl. George 1981),
die – als biogeographische Linie (Grenze der Marsupialia-dominierten
Fauna Australo-Papuas gegenüber dem Gebiet Wallaceas) – dem unge-
fähren westlichen Verlauf der Landmasse Sahuls folgt. Interessant ist
dabei, daß sich das identifizierte ostindonesische Cluster ausschließ-
lich über die Inseln Südost-Asiens erstreckt, auf denen neben au-
stronesischen Sprachen auch noch papuanische Sprachen gespochen
werden (vgl. Abb. 2, S. 10). Die im Rahmen der vorliegenden Arbeit
als „Ost-Indonesien“ bezeichnete Gruppe könnte damit geographisch
die Hybridisierungs-Zone zwischen den initialen asiatischen Siedlern
Wallaceas und den Papuanern Neuguineas darstellen. Bemerkenswert
ist, daß bereits in früheren, auf autosomalen und Y-chromosomalen
Markern basierenden Arbeiten (z. B. Kayser et al. 2006, 2008a, Melton
et al. 1995, 1998) darauf hingewiesen wurde, daß die Bewohner in
der direkten westlichen Nachbarschaft der Lydekker-Linie sowohl
asiatische als auch papuanische Charakteristika aufweisen. Neben
den zuvor genannten asiatisch-geprägten, papuanisch-melanesisch-
mikronesischen und ostindonesischen Clustern wurde zuletzt noch
eine vierte Gruppe mit Hilfe des Complete Linkage-Verfahrens detek-
tiert, welche die Stichproben des polynesischen Dreiecks sowie eine
polynesische Exklave (Santa Cruz-Inseln) umfaßt. Trotz der klar die
oben genannten Gruppen differenzierenden Cluster-Zugehörigkeiten,
zeigt die Darstellung der Klassifikations-Ergebnisse der DAPC in
Form des Hauptkomponenten- sowie Admixture-Plots (iii in den Abb.
12b – c, S. 76 – 77) eine starke Vergesellschaftung der Polynesier
mit den Melanesiern, der ostmikronesischen Stichprobe sowie den
4.1 biologische strukturierung des süd-pazifiks 105
verschiedenen Regionen Neuguineas. Darüber hinaus stellen sich in
den zuvor genannten Darstellungen die Ost-Indonesier mit größerer
Affinität zu den neuguineanischen Populationen als zu den Stich-
proben ISEAs dar. Die Inseln Südost-Asiens zeigen zusammen mit
den kontinentalasiatischen Repräsentanten erneut große Homogenität
sowie eine gute Separierbarkeit (z. B. entlang der ersten Hauptkompo-
nete/Diskriminanzfunktion) zu den übrigen Siedlungsgebieten des
Süd-Pazifiks. Auch die Anteile der als asiatisch- und papuanisch-
stämmig klassifizierten NRY-Haplogruppen der melanesischen, mi-
kronesischen und polynesischen Stichproben Remote Oceanias (siehe
Abb. 15, S. 93) weisen auf dasselbe Muster hin: Während für die
Mitochondriome der genannten Regionen noch die austronesischen
Haplogruppen-Marker dominierten, zeigt sich nun eine Dominanz
der papuanisch-stämmigen (Y-chromosomalen) Haplogruppen (Mela-
nesien: 63,515 %; Mikronesien: 63,636 %; Polynesien: 59,269 %) und
nur geringe bzw. keine Anteile (Mikronesien) asiatisch-stämmiger Y-
DNA-Polymorphismen. Diese Befunde und Schlußfolgerungen gehen
weitestgehend mit den Forschungs-Ergebnissen anderer Autoren (z. B.
Chambers 2006, Hage & Marck 2003, Hurles et al. 2002, Kayser et al.
2000, 2006, 2008a, Su et al. 2000) d’accord und liefern Argumente für
die Richtigkeit von Oppernheimer & Richards (2001) Slow Boat-Theorie,
nach der eine weite Verbreitung papuanischer Marker-Varianten in
den Ethnien Remote Oceanias erwartbar ist.
Lediglich die Klassifikations-Ergebnisse des Random Forest-Verfah-
rens (auf den mit Kernels in zusätzliche höhere Dimensionen pro-
jizierten NRY-SNP- bzw. -Indel-Spektren) lassen auch eine Unter-
stützung der Y-chromosomalen Daten für das Express Train-Modell
(Diamond 1988) erkennen: So wurden die ostmikronesischen und
polynesischen Stichproben zu einem erheblich größeren Teil zu den
Inseln Südost-Asiens (und Ost-Indonesiens) misklassifiziert, als zu
den Melanesiern oder einigen der neuguineanischen Gruppen (vgl.
Abb. 13c, S. 82). Ansonsten repräsentiert die graphische Darstellung
der Klassifikations-Fehler, die der homologen Abbildung für die auto-
somalen Klassifikations-Ergebnisse (Abb. 13a, S. 82) auffallend ähnelt,
die starken Affinitäten der papuanischen Gruppen untereinander
sowie die gute Separierbarkeit der Asien-nahen Entitäten von den
Bewohnern Neuguineas. Wenngleich sich in der anthropologischen
Fachliteratur kaum Y-chromosomale Indizien finden lassen, welche
auf eine Express Train-Besiedlung Remote Oceanias schließen lassen
(Cox et al. 2007), so unterstreicht der hier vorgelegte Befund der Ran-
dom Forest-Klassifikations-Ergebnisse auf NRY-Daten (sowie weitere
zuvor diskutierte Widersprüche) doch die Möglichkeit einer weitaus
komplexeren Besiedlungsgeschichte der südpazifischen Inseln (vgl.
Underhill et al. 2001).
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4.1.2 Untergeordnete Strukturen
Um die biologische Strukturierung des südpazifischen Untersuchungs-
gebiets auch in höherer Auflösung (auch in den nachfolgenden Teilen
dieser Arbeit) explorieren zu können, erfolgte – neben der im vorange-
gangenen Kapitel erörterten Cluster-basierten Gliederung Ozeaniens –
eine weitere Einteilug der in den verschiedenen Datensätzen repräsen-
tierten Entitäten nach überwiegend geopolitischen Gesichtspunkten.
Die im Rahmen eines Randomisierungs-Tests auf den unterschied-
lichen Datensätzen erhaltenen Ergebnisse (vgl. Tab. 3, S. 84) zeigen
größtenteils hoch- sowie sehr signifikante Ergebnisse, welche auf eine
hohe Differenzierbarkeit der zuvor gebildeten Kleingruppen schließen
lassen. Lediglich für die Gene A und DPA1 des HLA-Systems, die im
Rahmen des ersten Teils der vorliegenden Arbeit nur eine untergeord-
nete Rolle spielen, konnten – wie für die nach dem Cluster-Ansatz ge-
bildeten Gruppen auch (vgl. Tab. 1, S. 78) – keine signifikanten Ergeb-
nisse (homogenere Gruppen als unter zufälliger Gruppen-Zuweisung)
identifiziert werden. Aus diesem Grund wurde die durchgeführte
Untergliederung in die geographischen Kleingruppen im Rahmen der
vorliegenden Arbeit beibehalten.
Mit Hilfe dieser Kleingruppen, die dabei als operationale taxono-
mische Einheiten und somit Terminal-Nodien fungierten, wurden die
in Abb. 14 (S. 88 – 89) dargestellten Neighbor-Joining-Bäume generiert.
Auch wenn sie als azyklische phylogenetische Bäume aufgrund der
vermeintlich deutlich komplexeren Besiedlungsgeschichte des Süd-
Pazifiks mit Genflüssen zwischen mehreren Populationen nicht die
wahre mikroevolutive Phylogenese darstellen werden (es ist eher er-
wartbar, daß diese besser durch einen multizyklischen Graphen mit
vielen Gabelungen und Hybridisierungs-Ereignissen repräsentiert wer-
den kann), so liefern sie dennoch ein weiteres wichtiges Werkzeug,
um biologische Ähnlichkeiten zwischen den im Baum repräsentierten
Entitäten darzustellen. In den generierten Neighbor-Joining-Bäumen
finden sich beispielsweise die Kleingruppen, die sich geographisch zu
den übergeordneten Großgruppen „ISEA“, „Melanesien“, „Mikronesi-
en“, „Neuguinea“ und „Polynesien“ zuordnen lassen (und neben den
entsprechenden Kleingruppen in den Teil-Abbildungen aufgeführt
sind), generell in zusammenhängenden oder direkt benachbarten Clu-
stern der Bäume für alle vier Datensätze wieder. Diese allgemeine
Beobachtung, die lediglich für eine Untergruppe Mikronesiens, Palau,
im auf Grundlage autosomaler Daten generierten Baum (vgl. Abb. 14a,
S. 88) nicht gilt, weist – neben der großen biologischen Ähnlichkeit
der entsprechenden Entitäten – auch darauf hin, daß die klassische
Einteilung der südpazifischen Inseln in die üblichen Kulturareale
(Inseln Südost-Asiens, Inseln Melanesien, Mikronesien, Neuguinea,
Polynesien) biologisch strukturell recht homogene Populationen zu-
sammenfaßt. Diese Schlußfolgerung wird zudem auch durch die an
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den Verzweigungen der Bäume in Abb. 14 eingetragenen Bootstrap-
Werte unterstrichen, die mit größtenteils mittleren und hohen relativen
Werten die entsprechenden Clusterungen der Bäume unterstützen. Die
für die genetischen Datensätze generierten Bäume, welche ein die po-
lynesischen Exklaven vertretendes Terminalnodium aufweisen, zeigen,
daß sie, die polynesischen Exklaven, stets in der Nähe der innerhalb
des polynesischen Dreiecks liegenden Kleingruppen angeordnet sind.
Dieser Befund unterstreicht die enge genetische Beziehung zwischen
beiden Gruppen, die trotz der geographischen Nähe der Bewohner der
polynesischen Exklaven zu melanesischen und/oder mikronesischen
Vertretern noch gut ersichtlich zu sein scheint.
Aufgrund der relativ hohen biologischen Homogenität der Klein-
gruppen innerhalb ihrer übergeordneten Cluster, lassen sich aus den
Beziehungen der Repräsentanten in den Neighbor-Joining-Bäumen
leicht die Affinitäten der Bewohner der ozeanischen Siedlungsräu-
me untereinander ablesen: Während der mit Hilfe autosmaler Daten
rekonstruierte Graph (Abb. 14a, S. 88) eine geringe phyletische Distanz
der Polynesier zu den Entitäten der Inseln Südost-Asiens zeigt, weisen
die auf Basis der mitochondrialen, Y-chromosomalen und kraniometri-
schen Charakteristika generierten Bäume (Abb. 14b – d, S. 88 – 89) auf
eine engere Vergesellschaftung der Polynesier mit den Melanesiern
(und über sie ggf. mit den papuanischen Bewohnern Neuguineas)
hin. Lediglich die morphometrischen Daten (Abb. 14d) lassen – durch
das Vorliegen einer Dreiteilung des Internodiums, über welches die
Polynesier mit den Melanesiern im Baum verbunden sind – auch die
Interpretation einer gleichermaßen engen Beziehung der Polynesier zu
den Bewohnern der Inseln Südost-Asiens und den Melanesiern gleich-
zeitig zu. Ansonsten zeigt sich in allen vier phylogenetischen Graphen
gleichermaßen eine starke Affinität der Melanesier zu den Papuanern
(Neuguineanern) sowie die Bindung der mikronesischen Kleingrup-
pen in dieses melanesisch-neuguineanische Cluster. Generell spiegeln
die Neighbor-Joining-Bäume damit die allgemeinen Schlußfolgerun-
gen der im vorherigen Kapitel diskutierten Untersuchungsergebnisse
wider. Damit stützen die autosomalen Daten erneut die Idee der
Besiedlung Polynesiens im Rahmen einer Express Train-Immigration
austronesischer Individuen aus dem asiatischen Umfeld nach Remote
Oceania, während die Geschlechts-spezifischen Marker eher für das
Slow Boat-Szenario sprechen. Die aus den kraniometrischen Charakteri-
stika abgeleitete Baum-Topologie kann je nach Argumentations-Weise
sowohl für das Express Train- als auch das Slow Boat-Modell sprechen.
Diese Doppeldeutigkeit könnte erneut leicht dadurch erklärbar sein,
daß Polynesien zwar im Rahmen einer frühen Express Train-Migration
durch Immigranten mit weitestgehend asiatischen Charakteristika
besiedelt wurde, eine zweite Migrationswelle aus Neuguinea, welche
papuanische Merkmale nach Polynesien brachte, diese initiale Signa-
tur überlagerte und somit den Anschein einer Slow Boat-Besiedlung
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verursacht (vgl. Skoglund et al. 2016). Aber auch eine umgekehrte
Argumentationsreihenfolge ergäbe Sinn, findet durch die Ergebnisse
anderer Forschungsarbeiten bislang jedoch keine Unterstützung. In
der Gesamtbetrachtung aller Neighbor-Joining-Graphen legt die Clu-
sterung der zu identischen geographischen Siedlungsgebieten gehö-
renden Kleingruppen gleichzeitig die Homogenitäten der einzelnen
pazifischen Kulturareale offen. Zwei mögliche Erklärungen (oder eine
Interaktion beider) könnten das Vorliegen weitestgehend homogener
geographischer Cluster im pazifischen Untersuchungsgebiet erklären:
i) Zum einen könnte im Wesentlichen eine einzige wichtige Einwan-
derung in eine der betrachteten Kleingruppen die Erstbesiedlung des
zugehörigen übergeordneten Clusters gestartet haben, wobei die Nach-
kommen dieser (genetisch) homogenen Immigranten in den folgenden
Generationen die restlichen Inseln und Archipele der entsprechenden
Cluster-Gruppen besiedelt haben könnten, so daß die heutigen Nach-
kommen dieser Erst-Kolonisten weitestgehend biologisch identische
Eigenschaften (z. B. Marker-Spektren oder morphologische Eigenhei-
ten) aufweisen. ii) Zum anderen ist aber auch die Angleichung der von
möglicherweise unterschiedlichen Stamm-Populationen besiedelten In-
seln und Inselgruppen durch eine verstärkte Migration innerhalb der
einzelnen Kulturareale (ISEA, Melanesien, Mikronesien, Neuguinea,
Polynesien) als zwischen unterschiedlichen dieser Siedlungsgebiete
denkbar. Eine solche Dynamik, die – über längere Zeit betrachtet – un-
weigerlich zur Homogenisierung der Migrations-Gemeinschaft führen
muß, könnte durch Distanz-vermittelte Isolation (isolation by distance;
Malécot 1948, Wright 1943) verstärkt oder gar hervorgerufen worden
sein.
Um zu visualisieren, in welchem geographischen Gebiet Ozeaniens
sich die betrachteten Stichproben am stärksten voneinander unterschei-
den, wurden jeweils ihre biologischen Marker-Spektren mit denen der
direkt benachbarten Stichproben verglichen. Mit Hilfe des Monmonier-
Algorithmus wurde mit Hilfe der so ermittelten Differenzen nach zu-
sammenhängenden Transekten innerhalb des südpazifischen Ozeans
gesucht, jenseits derer die größten Populations-Unterschiede erwart-
bar sind. Diese Transekte können dabei nach Manni et al. (2004) am
einfachsten als Repräsentanten von Migrations-Barrieren interpretiert
werden, welche die Populationen beiderseits voneinander isolieren
(Barbujani 2000, Dupanloup et al. 2002, Morris et al. 2010). Die so
anhand der vier hier betrachteten Datensätze identifizierten wichtig-
sten Migrations-Barrieren sind in Abb. 12a (S. 76; vgl. „Geographische
Migrations-Barrieren“, S. 64) dargestellt. Dabei zeigt die dunkelste
Linie, welche einerseits die Stichproben der Inseln Südost-Asiens von
den papuanischen sowie südwestlichen mikronesischen Inseln und
andererseits die Repräsentanten des polynesischen Dreiecks von den
Insel-Melanesiern abschirmt, die anhand der autosomalen Daten re-
konstruierte Migrations-Barriere. Die Abgrenzung dieser Regionen
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voneinander, welche sich in den vorhergehenden Analysen des klassi-
schen genetischen Datensatzes in einer stärkeren Vergesellschaftung
der asiatisch geprägten Einwohner und der Polynesier als zwischen
einer der beiden Gruppen und den Neuguineanern äußerte, steht im
Einklang mit den bisherigen Befunden und könnte gut durch eine
Express Train-Kolonisierung Polynesiens durch ursprünglich asiatisch-
geprägte Menschen erklärbar sein. Die anhand der mtDNA-Spektren
identifizierte Migrations-Barriere, welche im nächst-helleren Grau-
ton in Abb. 12a dargestellt wurde, ist lokal eng begrenzt und schot-
tet die Ost-Küste Neuguineas von den benachbarten melanesischen
Inselgruppen (Salomonen, Neukaledonien) ab. Auch dieses Muster
unterstützt die vorherige Beobachtung (vgl. Neighbor-Joining-Baum,
Abb. 14b, S. 88, in dem die Melanesier auf einem Ast gemeinsam
mit den Polynesiern und nur durch eine ancestralere Kante im Baum
mit den Neuguineanern clustern). Darüber hinaus verlängert sich die
Migrationsbarriere, wo sie sich im Süden durch den St.-Georgs-Kanal
(zwischen der Nordspitze Neubritanniens und Süd-Küste Neuirlands)
schiebt. Damit grenzt die mitochondriale Migrations-Barriere gleich-
zeitig die austronesisch-sprachigen Einwohner Neuirlands von den
papuanische Sprachen sprechenden Siedlern der Nordspitze Neubri-
tanniens ab. Auch in der Lage der Y-chromosomal abgeleiteten Linie,
welche die Populationen der Inseln Südost-Asiens von den West-
Mikronesiern, West-Papuanern und Ost-Indonesiern abgrenzt, läßt
sich ein bereits zuvor beschriebenes Muster erkennen, nämlich die
starke Abgrenzung der Ost-Indonesier und Neuguineaner von den
Bewohnern Kontinental-Asiens und den Inseln Südost-Asiens (vgl. bei-
spielsweise Hauptkomponenten-Plot iii in Abb. 12b, S. 76). Anhand der
kraniometrischen Daten zeigt sich nach dem Monmonier-Algorithmus
(vgl. Linie mit geringstem Kontrast in Abb. 12a, die sich entlang der
Nord-Küste Neuguineas erstreckt) hingegen eine verstärkte biologi-
sche Diversifizierung der Neuguineaner und ihrer mikronesischen
Nachbarn. In der Gesamtheit zeigt sich Neuguinea anhand der über
alle vier Datensätze hinweg identifizierten Barrieren also als stark von
den Inseln Südost-Asiens, Mikronesiens, Polynesiens und weiter Teile
Insel-Melanesiens isoliert.
Unter den betrachteten potentiellen biogeographischen Linien er-
wies sich lediglich die Grenze zwischen Ost-Indonesien und West-
Neuguinea über alle Datensätze hinweg im Randomisierungs-Test
als signifikante humanbiogeographische Trennlinie. Dies gilt jedoch
nicht für den Vergleich der ost- und westindonesischen Inseln, für
die sich lediglich anhand der Y-chromosomalen Daten ein hochsigni-
fikanter Unterschied erkennen ließ. Dies könnte darauf hindeuten,
daß – trotz des Erhalts der Papua-Sprachen (neben austronesischen
Sprachen) – die Einwohner Ost-Indonesiens einem starken autosomal
und mitochondrial wirkendem austronesischem Einfluß unterliegen.
Ein ähnlicher Austausch genetischer Charakteristika unter Erhalt der
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papuanischen Sprache wurde von Cox & Lahr (2006) beispielsweise
bereits in den Salomonen identifiziert und scheint somit auch für
Ost-Indonesien nicht abwegig. Die innerhalb der Salomonen verlau-
fende Tryon-Hackman-Linie, die nach Tryon & Hackman (1982) eine
klar definierbare Grenze zwischen west- und ostozeanischen Spra-
chen darstellt und somit möglicherweise den früheren Verlauf der
papuanischen Sprachverteilung markieren soll, zeigte sich für keinen
der genetischen Datensätze und lediglich für die kraniometrischen
Marker als signifikante Grenze zwischen den beiderseits beheimateten
Populationen. Dieser Befund wird auch durch die Arbeit von Delfin et
al. (2011a) gestützt, in der ein stärkerer Effekt der Distanz-vermittelten
Isolation als einer genetischen Isolation entlang der Tryon-Hackman-
Linie identifiziert werden konnte. Inwiefern die Wallace-Linie einer-
seits und die Grenze zwischen Near und Remote Oceania andererseits
Einfluß auf die heutige humangenetische Landschaft des Untersu-
chungsgebiets nahmen, kann nicht eindeutig geklärt werden, da sich
lediglich anhand der autosomalen und Y-chromosomalen (Wallace-
Linie) bzw. anhand der autosomalen und kraniometrischen Daten
(Grenze zwischen Near und Remote Oceania) signifikante Unterschie-
de der beiden Gruppen beiderseits dieser Grenzlinien ergaben. Die
nicht-signifikanten Unterschiede für die untersuchten mtDNA-Daten
könnten darauf hindeuten, daß in den entsprechenden Regionen ei-
ne erhöhte Mobilität der dort beheimateten austronesisch-sprachigen
Frauen vorherrschend ist. Im Gegensatz dazu mag der signifikante Un-
terschied in der Y-chromosomalen Signatur der Bewohner beiderseits
der Wallace-Linie zusammen mit den Ergebnissen für die Vergleiche
von westindonesischen mit ostindonesischen und ostindonesischen
mit westpapuanischen Stellvertretern, für welche jeweils signifikante
Unterschiede im Zuge der hier durchgeführten Randomisierungs-Tests
detektiert wurden, auf eine verringerte westwärts gerichtete Mobilität
papuanischer Männer hinweisen.
4.2 sprachliche stratifizierung
Über das gesamte Untersuchungsgebiet zeigen sich für die autoso-
malen Daten (mehrheitlich), die Y-chromosomalen sowie die kra-
niometrischen Daten auf den Signifikanz-Niveaus von α = 0, 050
signifikante genetische Unterschiede zwischen den Repräsentanten
der papuanischen Sprache und den austronesisch-sprechenden Ver-
tretern Ozeaniens. Innerhalb der betrachteten geographischen Re-
gionen, in denen Sprecher beider Sprachgruppen leben (Bismarck-
Archipel, Ost-Indonesien, Salomonen, Südost-Neuguinea und West-
Neuguinea), zeigt sich über die meisten Datensätze hinweg jedoch kein
signifikanter biologischer Unterschied zwischen den Sprachgruppen-
Mitgliedern (vgl. Tab. 4, S. 91). Lediglich für die zentrale Region
(Papua-)Neuguineas konnten für die Hälfte der autosomalen, mito-
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chondrialen, Y-chromosomalen und kraniometrischen Daten signifi-
kante Unterscheide zwischen den austronesisch-sprachigen Enklaven
an den Küsten des sonst durchweg papuanischen Kerngebiets identi-
fiziert werden, nämlich anhand der klassischen genetischen Marker,
der HLA-Klasse II-Gene DPB1 sowie DQB1, der Y-chromosomalen
SNPs/Indels sowie der kraniometrischen Marker. Dabei ist jedoch
zu bedenken, daß nicht für alle betrachteten Regionen Daten von
austronesischen und papuanischen Kohorten zur Verfügung standen.
Generell fällt bei der Betrachtung der in Tab. 4 dargestellten p-Werte
und Signifikanzen auf, daß in keiner der zuvor aufgeführten geogra-
phischen Gruppen signifikante Unterschiede zwischen Papua- und
Austronesisch-Sprechern auf Grundlage der mtDNA-Signaturen detek-
tiert werden konnten (lediglich innerhalb Zentral-Neuguineas zeigte
sich mit einem p-Wert von 0,079 eine Tendenz zur Differenzierbarkeit).
Der Befund, daß sich für die meisten Datensätze die Marker-Spektren
zwischen Austronesiern und Papuanern innerhalb des gesamten Un-
tersuchungsgebiets zwar unterscheiden, ein solcher Unterschied aber
größtenteils nicht mehr auf der räumlich enger begrenzten lokalen
Einteilung detektierbar ist, scheint zu implizieren, daß die Sprach-
Zugehörigkeit (austronesisch vs. papuanisch) der Bewohner des Süd-
Pazifiks kein gutes Maß für die genetische Differenzierung der pazi-
fischen Populationen darstellt. Während also auf lokaler Ebene die
von den Inseln Südost-Asiens aus ostwärts auf (ehemals) neuguinea-
nisches Gebiet expandierenden Austronesier zwar im Laufe der Zeit
ihre Sprache beibehielten, so fand doch mit den Papuanern des umge-
benden austronesischen Siedlungsgebiets ein Genfluß statt, welcher
zu einer allmählichen Angleichung der Genome der austronesischen
Immigranten führte. Auf globaler Ebene mag die Unterschiedlichkeit
austronesischer und papuanischer Gesellschaften hingegen durch die
(durch das größere Gebiet) verstärkte Wirkung Distanz-vermittelter
Isolation (isolation by distance, Wright 1943) erklärbar sein. Weitere
Indizien für die schwache Ausprägung linguistischer Stratifizierung
auf lokaler Ebene lieferten zudem die Ergebnisse des vorhergehenden
Kapitels (vgl. die letzten beiden Absätze; „Untergeordnete Struktu-
ren“, S. 106). Insgesamt ergänzen die hier dargelegten Befunde zudem
die in der Vergangenheit mehrfach auf lokaler Ebene für die Salo-
monen bzw. Populationen Papua-Neuguineas dargelegten Befunde
einer schwachen Assoziation der ozeanischen Sprach-Gruppen mit
den genetischen Signaturen ihrer Sprecher (vgl. Cox & Lahr 2006,
Friedlaender et al. 2008, Serjeantson et al. 1983).
4.3 generelle migrations-dynamik
Wie die Streudiagramme paarweiser biologischer und geodätischer Di-
stanzen (Abb. 16B) bzw. die daraus abgeleiteten Mantel-Korrelogramme
zeigen (Abb. 16A, S. 94; vgl. „Generelle Migrations-Dynamik“, S. 93),
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gibt es einen positiven Zusammenhang zwischen beiden Variablen.
Ein solcher positiver Zusammenhang entsteht typischerweise immer
dann, wenn Distanz-basierte Isolation vorliegt, also weiter voneinan-
der entfernte Populationen genetisch stärker voneinander entfernt
sind als geographisch näher liegende Entitäten (Handley et al. 2007,
Rousset 1997). Die negative Korrelation, die sich dabei aus den Mantel-
Korrelogrammen ergibt, deutet somit aller Wahrscheinlichkeit nach
darauf hin, daß auch im gesamtpazifischen Untersuchungsgebiet die
geographische Positionierung der betrachteten Ozeanier (und damit
die Geographie des Süd-Pazifiks) einen Beitrag zur Ausbildung der
rezent beobachtbaren biologischen Differenzierung beitrug. Gleichzei-
tig zeigt diese Annahme, daß auch die von verschiedenen Autoren
vermutete hohe Mobilität der früheren pazifischen Einwohner (vgl.
Anderson 2008, Bell et al. 2015, McCoy et al. 2020) dieses Muster
nicht brechen konnten. Andererseits zeigt eine Reihe archäologischer
Indizien, daß die austronesischen Siedler (z. B. in Polynesien) einige
Zeit nach ihrer Niederlassung Reisen über weite Distanzen eingestellt
haben (Anderson 2008, Rolett 2002, Weisler 2002).
Über alle Mantel-Korrelogramme, die für die verschiedenen Daten
generiert wurden, flacht die Punktfolge, die sich in der Auftragung
der Mantel-Korrelationskoeffizienten gegen die Distanz-Klasse ergibt,
zum Ende hin ab (mitochondriale Daten; Abb. 16Ab) bzw. steigt
wieder an (Abb. 16Aa, c – d). Ein solches Muster ist nach Meirman
(2012) unter hierarchischer Strukturierung eines Untersuchungsgebiets
erwartbar. Da sich mit Hilfe der im Rahmen dieses Teils der vorliegen-
den Arbeit verwendeten Verfahren bereits das Vorliegen stark (hierar-
chisch) strukturierter Populationen innerhalb des pazifischen Ozeans
offenbarte, könnte das in den Mantel-Korrelogrammen vorgefunde-
ne Muster auf eine weitere sinnvolle Unterteilung des Süd-Pazifiks
in zwei Cluster sinnvoll sein. Eine solche sinnvolle Untergliederung
über alle Datensätze hinweg konnte jedoch nicht identifiziert werden.
Daher könnte eine andere Erklärung eine Fehlschätzung der Mantel-
Korrelationskoeffizienten sein. Sie könnte durch leicht verschiedenar-
tige Zusammenhänge der geodätischen mit der biologischen Distanz
von Gruppen von Entitäten-Paaren hervorgerufen worden sein, die
sich in die Punktwolken der Diagramme hineininterpretieren lassen
könnten. Dies könnte zudem die große Streuung der augenscheinlich
linearen Zusammenhänge erklären. Eine solche weitere Unterteilung
in Punkt-Gruppen erschien dem Autor der vorliegenden Arbeit jedoch
nicht sinnvoll, da ein solcher Zusammenhang nicht eindeutig und
objektiv ersichtlich ist
4.4 methoden-kritik
Im Rahmen des ersten Teils dieser Arbeit wurden weitestgehend be-
reits seit langem in der (anthropologischen) Forschung verwendete
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und somit gut implementiere Methoden angewandt. Lediglich die
Diskrimination basierend auf der Kernel-optimierten Random Forest-
Klassifikation stellt ein – soweit recherchierbar – bislang noch nicht im
anthropologischen Kontext eingesetztes Verfahren dar. Andererseits
wurde der dabei angewandte Kernel-Trick bereits vielfach im Rahmen
anderer Arbeiten im Kontext des maschinellen Lernens eingesetzt und
die Überlegenheit der Klassifikation von Diskriminations-Methoden
mit Kernels gegenüber der Anwendung ohne Kernels bereits mehr-
fach dargelegt (vgl. Wang et al. 2011). Aber auch die im Rahmen der
vorliegenden Arbeit in Kooperation mit dem Lehrstuhl für Graphi-
sche Datenverarbeitung (Friedrich-Alexander-Universität Erlangen-
Nürnberg) erarbeitete Extraktion kraniometrischer Charakteristika aus
3D-Schädel-Modellen stellt ein noch nicht validiertes Verfahren dar.
Die hier vorgestellten Ergebnisse der Analysen pazifischer Individuen
liefern jedoch mit den bisherigen kraniometrischen Untersuchungen
früherer Autoren zum überwiegenden Teil identische semantische
Aussagen, so daß davon ausgegangen werden kann, daß die verwen-
deten kraniometrischen Dimensionen populationshistorisch relevante
Informationen zu liefern im Stande sind.
Leider gelang es dem Autor dieser Arbeit nicht an höher auflösende
autosomale Marker des Untersuchungsgebiets zu gelangen. Beson-
ders die klassischen genetischen Marker, die (aus diesem Grund) um
HLA-Allel-Häufigkeiten ergänzt wurden, sollten – aufgrund der ge-
ringen Anzahl von ihnen codierter Marker-Varianten und des damit
einhergehenden geringen Informations-Gehalts – im Vergleich zu hö-
herauflösenden Populations-Charakteristika weniger aussagekräftig
im Hinblick auf die Populations-Historie der pazifischen Einwohner
sein. Dennoch konnten mit ihrer Hilfe gleichbedeutende Rückschlüsse
über die Besiedlungs-Abfolge und Populations-Affinitäten geschlossen
werden, als dies mit hochauflösenden genomweiten SNP-Analysen
der Fall ist. Der Grund hierfür könnte darin zu suchen sein, daß die
Verwendung der weitestgehend modernen statistischen Verfahren zur
bestmöglichen Ausnutzung des Informationsgehalts (der autosomalen
Marker) beitrug.
4.5 schlussfolgerungen
Die Analysen des vorliegenden Teils dieser Arbeit haben einerseits die
sich über alle verwendeten Datensätze zeigende Homogenität der Po-
lynesier offengelegt. Andererseits zeigte sich über nahezu alle Daten-
sätze hinweg eine starke Vergesellschaftung der Bewohner der Inseln
Südost-Asiens mit den benachbarten Einwohnern des südostasiati-
schen Kontinents. Lediglich durch den Y-chromosomalen Datensatz
wurde innerhalb Ost-Indonesiens eine Gruppe von Stichproben detek-
tiert, welche sich von den anderen Siedlern der Inseln Südost-Asiens
sowie den benachbarten West-Papuanern Neuguineas gut abgrenzen
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lassen. Sie präsentieren möglicherweise eine Hybridisierungs-Zone
in der Übergangs-Region der austronesisch-sprachigen Siedler der
asiatisch beeinflußten Inseln des West-Pazifiks und den Papuanern
Neuguineas. Insgesamt stellte sich Neuguinea jedoch als weitestge-
hend von den benachbarten Siedlungsräumen (ISEA, Melanesien,
Mikronesien und Polynesien) abgeschottet dar (vgl. die in Abb. 12a,
S. 76, mit verschiedenen Kontrasten eingezeichneten und mit Hilfe
des Monmonier-Algorithmuses identifizierten Migrations-Barrieren).
Nach Maßgabe der Anteile austronesischer (asiatisch-stämmiger) und
papuanisch-stämmiger Haplogruppen-Häufigkeiten zeigte sich jedoch,
daß papuanische Marker-Varianten besonders durch Männer in die
Regionen Remote Oceanias hineingebracht wurden, während die ma-
ternalen Marker stärker auf eine asiatische Herkunft der Siedler in
Remote Oceania hindeuten. Auf den Inseln Mikronesiens lassen sich
– im Vergleich zu den melanesischen und polynesischen Entitäten
– nur geringe Anteile austronesischer Marker nachweisen, dafür je-
doch verhältnismäßig große Anteile weder auf die austronesische
Expansion noch auf papuanische Populationen zurückzuführende
Haplogruppen-Varianten. Sofern – wie von zahlreichen Autoren an-
genommen wird – die Besiedlung des westlichen Mikronesiens von
den Inseln Südost-Asiens aus begann, könnte dies implizieren, daß
beispielsweise die Marianen von einer Gruppe von Siedlern kolonisiert
wurden, bevor sich die austronesische Kultur vollständig über das
Gebiet ISEAs ausbreiten konnte. Diese initialen mikronesischen Siedler
könnten somit sowohl aus Personen mit modernen austronesischen
Charakteristika als auch aus Menschen mit Eigenschaften der früheren
Siedler auf den Inseln Südost-Asiens bestanden haben, welche dort
vor der Verdrängung durch die Austronesier gelebt haben (vgl. McColl
et al. 2018).
Im Zuge der durchgeführten Analysen fanden sich auf Grundla-
ge der verwendeten Datensätze sowohl Argumente, welche für eine
schnelle Besiedlung Remote Oceanias unter Umgehung der papuani-
schen Küsten-Bewohner Neuguineas (Express Train-Theorie, Diamond
1988) sprechen, als auch Indizien für eine starke Interaktion der aus
dem austronesisch-sprachigen Teil Near Oceanias nach Remote Ocea-
nia einwandernden Migranten mit den Papuanern Neuguineas (Slow
Boat-Modell, Oppenheimer & Richards 2001). Auch in dieser Hinsicht
spiegeln die Untersuchungen des ersten Teils der vorliegenden Ar-
beit die Schlußfolgerungen zahlreicher früherer Arbeiten wider und
lassen keine eindeutige Schlußfolgerung hinsichtlich der Dynamik
zu, mit welcher die im Rahmen der Kolonisierung Remote Oceanias
einwandernden Migranten das neue Siedlungsgebiet besiedelten.
Zuletzt wurden im Rahmen der vorherigen Analysen Indizien dafür
gefunden, daß besonders Distanz-vermittelte Isolation (isolation by
distance) zu einer Angleichung naheliegender Populationen führte.
Die Geographie (z. B. geodätische Entfernung) zweier ozeanischer
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Populationen zueinander scheint zudem ein besserer Prädiktor für
die genetische Ähnlichkeit zu sein, als die Zugehörigkeit zur sel-
ben Sprachgruppe (austronesisch vs. papuanisch), wie die Ergebnisse
zur linguistischen Stratifizierung zeigten. Lediglich in der Gesamt-
betrachtung Ozeaniens sowie innerhalb Zentral-Neuguineas fanden
sich Indizien dafür, daß die Sprach-Zugehörigkeit einen signifikanten
Anteil der biologischen Strukturierung aufdecken kann.

Teil II
A N S ÄT Z E Z U R E R K L Ä R U N G D E R
W I D E R S P R Ü C H L I C H E N D AT E N L A G E
Um die im Rahmen des ersten Teils dieser Arbeit identi-
fizierten Widersprüche zu erklären, wurde in diesem Teil
die Plausibilität selektiver Wirkung sowie weniger, singu-
lärer Admixture-Ereignisse in der pazifischen Populations-
Historie als Erklärungs-Ansatz untersucht. Beide Prozesse
scheinen allein eher nicht im Stande gewesen zu sein, die
beobachtete Divergenz biologischer Signaturen hervorzu-
rufen. Im Rahmen einer Modellierung der Ausbreitung
asiatischer (austronesisch-stämmiger) Marker-Varianten
hat sich hingegen eine Präferenz von Paarungen zwischen
austronesischen Frauen und papuanischen Männern sowie
eine dominantere Durchsetzung der Austronesier gegen-
über den Papuanern als wahrscheinlich ursächlich für die
widersprüchlichen Signaturen erwiesen. Diese Modellie-
rung zeigte zudem, daß eine Express Train-Besiedlung die
rezente Verteilung asiatischer und papuanischer Marker-




E I N F Ü H R U N G
Die aus der Literatur bekannten Widersprüche (vgl. „Stand der For-
schung“, S. 3) konnten auch für die im Rahmen der vorliegenden
Arbeit verwendeten Datensätze beobachtet werden (vgl. Teil I, S. 25).
Aus diesem Grund steht weiterhin die Frage im Raum, durch wel-
che populationsgenetischen Prozesse die Entstehung dieser, in ihrer
semantischen Aussage her, unvereinbar scheinenden Daten, erklärt
werden kann. In der Literatur werden vor allem zwei Erklärungs-
Ansätze diskutiert: i) Größere Genflüsse und damit Durchmischung
(Admixture) zwischen den indigenen, papuanischen Bewohnern Near
Oceanias und den aus dem Umfeld der Inseln Südost-Asiens ankom-
menden austronesisch-sprachigen Migranten. ii) Auch ein vom rein
stochastisch erwartbaren Verpaarungs-Verhältnis zwischen austrone-
sischen sowie papuanischen Frauen mit Männern der eigenen und
anderen ethnischen Herkunft abweichendes Fortpflanzungs-Verhalten
(Sex-biased Admixture) wird als mögliche Ursache diskutiert. iii) Bis-
lang kaum in der Literatur diskutiert wird hingegen eine potentielle
selektiv-bedingte Verschiebung pazifischer Marker-Häufigkeiten, die
durch Umwelt-Einflüsse ungleichmäßig auf die betrachteten biologi-
schen Marker vermittelt werden könnte. Dies mag auch dem Umstand
geschuldet sein, daß verschiedene Studien keine Beeinträchtigung
phylogenetischer und populationshistorischer Methoden durch selek-
tive Einflüsse feststellen konnten (z. B. Hagstrom et al. 2004, Hang
et al. 2003, Roje 2014), da benachbarte Populationen, zwischen de-
nen gewöhnlich Genfluß herrscht und die so genetisch ähnlicher als
weiter voneinander entfernt lebende Menschen-Gruppen sind, i. d. R.
ähnlichen Umwelt-Bedingungen unterliegen.
Andererseits ist jedoch bereits aus vielen Studien bekannt, daß auch
solche Umwelt-Faktoren (insbesondere klimatische Bedingungen und
diverse Pathogene) selektiven Einfluß auf zahlreiche Gene ausüben
und damit die (selektions-)neutrale phylogenetische Signatur der un-
tersuchten Populationen sekundär überlagern, also verändern, können.
Für zahlreiche autosomale Marker wurden bereits Indizien für eine
nicht-neutrale Veränderung des Allel-Häufigkeits-Spektrums nach-
gewiesen, die mit klimatischen Faktoren, vorhandenen Pathogenen
oder topographischen Gegebenheiten der Umwelt korreliert sind (z.
B. Daub et al. 2013, Flint et al. 1986, Fumagalli et al. 2011). Darunter
befinden sich auch einige der im Rahmen der vorliegenden Arbeit
verwendeten Marker. So fanden beispielsweise Prugnolle et al. (2005a)
oder Sanchez-Mazas et al. (2017) Indizien dafür, daß die heutige Land-
schaft der HLA-Klasse I-Gene stark vom historischen und rezenten
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Vorhandensein verschiedener Pathogene (z. B. den Malaria-Erregern
Plasmodium sp.) im Lebensumfeld des Menschen modelliert wurde.
Dies kann dadurch erklärt werden, daß einige Varianten der HLA-
Klasse I-Gene Schutz gegen eben diese Pathogene und die durch sie
induzierten Krankheiten (z. B. gegen Malaria; Hill et al. 1992, May et
al. 2001) vermitteln und somit positiv selektiert wurden. Auch daß
viele der klassischen genetischen Blutgruppen-Marker, wie sie auch
im Rahmen der vorliegenden Arbeit verwendet wurden, insbesondere
das ABO-Gen, nicht-neutral sind, ist bereits seit längerem bekannt
(vgl. Yamazaki & Maruyama 1974, Zerihun et al. 2011). Dies gilt aber
auch für die Geschlechts-spezifischen Marker wie mitochondriale und
Y-chromosomale Haplogruppen (z. B. Chiaroni et al. 2008, Mishmar et
al. 2003). Beispielsweise spekulieren Benton et al. (2012) darüber, ob
die metabolischen Krankheiten (z. B. Diabetes mellitus oder Adiposi-
tas), von denen die Polynesier im Allgemeinen häufiger betroffen sind
als die Bewohner anderer Regionen, auch durch positive Selektion der
sie fördernden mitochondrialen Gen-Varianten zustande gekommen
sein könnten, oder ob die Häufigkeit solcher Allele innerhalb Poly-
nesiens lediglich durch genetische Drift entstanden sein kann. Und
auch die gesamtkranielle oder kraniofaziale Morphologie mensch-
licher Populationen scheint durch klimabedingte Einflüsse selektiv
verändert worden zu sein (Harvati & Beaver 2006, Relethford 2010).
Guglielmino-Matessi et al. (1979) konnten beispielsweise zeigen, daß
die konträren Splits in phylogenetischen Graphen weltweit verteilter
Populationen, die sich aus genetischen und kraniometrischen Daten
ergeben, durch die unterschiedlichen Klima-Einflüsse auf die mensch-
liche Morphologie (phänotypische Plastizität) erklärt werden können.
Auch wenn nicht nur heutige sondern auch frühere, ggf. von den
heutigen Bedingungen verschiedene, Umwelt-Einflüsse die Spektren
der biologischen Marker rezenter Populationen (und ihrer Vorfah-
ren) beeinflußt haben können, so haben dennoch viele Korrelationen
zwischen Marker-Häufigkeiten und Pathogen- oder Klima-Faktoren
gezeigt, daß die durch sie rezent vermittelte Wirkung i. d. R. als linea-
rer Zusammenhang modelliert werden kann (z. B. Blair & Feldman
2015, Guglielmino-Matessi et al. 1979, Hancock et al. 2008).
Im Rahmen einiger Studien zur Menschheits-Geschichte des südpa-
zifischen Ozeans wird die komplexe Populations-Historie häufig in
Form zyklischer Admixture-Bäume repräsentiert (McColl et al. 2018,
Posth et al. 2018, Skoglund et al. 2016, Wollstein et al. 2010). Diese
Graphen versuchen neben der Ähnlichkeit der untersuchten Indi-
viduen oder Populationen (OTUs) in Form eines phylogenetischen
Graphen auch größere, d. h. im Vergleich zur Größe der betreffenden
ancestralen Parental-Populationen (repräsentiert durch Internodien
im Baum; hypothetical taxonomic units, HTUs; Felsenstein 2003) viele
Individuen betreffende Genfluß-Ereignisse (Migration und Durch-
mischung) darzustellen. Mit Hilfe verschiedener Algorithmen und
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ihrer Implementierungen (ADMIXTOOLS, Patterson et al. 2012, und
Treemix, Pickrell & Pritchard 2012) wurden diese Admixture-Graphen
dabei ausschließlich auf Grundlage autosomaler Marker rekonstruiert.
Unklar bleibt dabei jedoch, ob die Topologien dieser Bäume auch die
maternale und paternale Phylogenese (und damit die beobachtba-
ren Unterschiede mitochondrialer und Y-chromosomaler Signaturen)
hinreichend erklären können. Die unter identischen Topologien ge-
schätzten Admixture-Raten (sie beschreiben die Bildungs-Anteile von
Parental-Populationen, aus welchen eine Hybrid-Population gebildet
wird) können sich dabei durchaus für die verschiedenen Datensätze
unterscheiden.
Solche unterschiedlichen Durchmischungs-Raten zwischen den in-
digenen Papuanern und den aus Asien oder den Inseln Südost-Asiens
einwandernden Austronesiern wird zudem von zahlreichen Autoren
als Erklärung für die beobachteten Widersprüche diskutiert (Gomes
et al. 2017, Kayser 2010, Kayser et al. 2006, 2008a, 2008b, Kimura et al.
2008, Lansing et al. 2011, Posth et al. 2018, Skoglund et al. 2016, Xu et
al. 2012). Eine Verpaarungs-Präferenz genetisch mehrheitlich austro-
nesischer und papuanischer Frauen mit genetisch unterschiedlichen
Männern der anderen Gruppe (z. B. durch negativ-frequenzabhängige
Selektion) könnte zu verschiedenen maternalen und paternalen phylo-
genetischen Signaturen geführt haben und einen Erklärungs-Ansatz
für die Diskrepanzen zwischen den Datensätzen darstellen. Eine sol-
che durch das biologische Geschlecht beeinflußte Durchmischung
(Sex-biased Admixture) zwischen menschlichen Populationen scheint
im Laufe der Menschheits-Geschichte mehrfach eine Rolle bei der
Ausbildung der heutigen humangenetischen Landschaften gespielt
zu haben und wurde bereits mehrfach für nichtpazifische Popula-
tionen beschrieben (z. B. Wen et al. 2004, Wilkins & Marlowe 2006,
Wood et al. 2005). Das Ausmaß von Sex-biased Admixture wurde für
die Populationen des im Rahmen der vorliegenden Arbeit gewählten
Untersuchungsgebiets (Süd-Pazifik) jedoch bislang noch nicht pro-
zessual geschätzt, sondern lediglich deskriptiv beschrieben. Damit
liegen bislang noch keine wissenschaftlich fundierten Erkenntnisse
darüber vor, welche der beiden Gruppen (Austronesier und Papuaner)
eine Verpaarung mit Individuen der anderen Gruppe bevorzugten,
welche Quantität dieser Bevorzugung zugrunde liegt und selbstver-
ständlich, ob Sex-biased Admixture überhaupt im Laufe der Zeit seit der
Einwanderung der Austronesier die heutige Verteilung asiatischer, d.
h. austronesischer und papuanischer Marker-Varianten erklären kann.
In diesem Teil der vorliegenden Arbeit wurde somit untersucht,
ob die drei zuvor diskutierten möglichen Erklärungen für das Zu-
standekommen der konträren autosomalen, mitochondrialen und
Y-chromosomalen Signaturen ausreichend sind: i) Zunächst wurde
anhand der Marker-Häufigkeiten zusätzlicher, weltweit verteilter Po-
pulationen mit Hilfe linearer Regressionen eruiert, in welchem Maße
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klimatische Variablen, die Pathogen-Diversität des Lebens-Umfelds
sowie die topographische Höhe des Wohnorts, Einfluß auf die Vertei-
lung der untersuchten Merkmale nahmen. Mit Hilfe der Parameter
der signifikanten Regressions-Modelle konnte dann ein „selektions-
bereinigter“ Schätzer für die Marker-Häufigkeiten abgeleitet werden.
Dieser wurde letztlich dazu verwendet, um mit Teilen der Analy-
sen des ersten Teils dieser Arbeit erneut die Populations-Strukturen
des Untersuchungsgebiets (Süd-Pazifik) abzuleiten. Schließlich wur-
de ein Vergleich dieser Ergebnisse mit den Schlußfolgerungen aus
den Analysen der originalen Daten herangezogen, um Auskunft über
die potentielle Beeinflussung und Erklärungs-Stärke von Selektion
auf bzw. für die beobachteten Diskrepanzen der Datensätze geben
zu können. ii) Für acht stellvertretende Stichproben aus Kontinental-
Asien, den Inseln Südost-Asiens, Neuguinea, Melanesien und Poly-
nesien wurden zudem nach dem ADMIXTOOL-Verfahren (Patterson
et al. 2012) Admixture-Bäume generiert und anhand der erwartbaren
Verteilung der dazu verwendeten Statistiken geprüft, ob die so dar-
gestellten Populations-Historien die autosomalen, mitochondrialen
und Y-chromosomalen Datensätze hinreichend erklären. Nur wenn
eine Admixture-Topologie (mit ggf. voneinander stark abweichenden
Durchmischungs-Raten) alle drei genetischen Datensätze gemeinsam
erklären kann, scheint eine Erklärung der widersprüchlichen Daten-
Signaturen durch große Admixture-Ereignisse plausibel zu sein. iii)
Der mögliche Einfluß von Sex-biased Admixture wurde hingegen in
einem gleichungsbasierten Modell überprüft. Dabei wurde ausge-
hend von einer angenommenen initialen geographischen Verteilung
asiatischer und papuanischer Deme sowie unter Kenntnis der wahr-
scheinlichen Erstbesiedlungs-Zeiten, das Untersuchungsgebiet nach
und nach besiedelt, wobei in jeder Generation ein bestimmter Anteil
von Individuen in andere Deme migrieren und sich mit den dorti-
gen Bewohnern fortpflanzen kann. Um dieses Modell realistischer
zu gestalten und darüber hinaus weitere Informationen über mögli-
che demographische Parameter zu schätzen, wurden zudem folgende
Ergänzungen vorgenommen: Zum einen erfolgte die Verteilung mi-
grierender Individuen auf eine Menge anderer Deme invers nach der
Migrations-Distanz gewichtet, d. h. es wurde angenommen, daß Mi-
grationen zwischen geographisch näher beieinander liegenden Demen
häufiger als zwischen weit voneinander entfernten Demen erfolgten.
Zum anderen wurde die Migrations-Bereitschaft von Individuen in
Abhängigkeit ihrer genetischen Ausstattung modelliert, um mögliche
Unterschiede im Migrations-Verhalten asiatischer, d. h. austronesi-
scher, und papuanischer Personen abzuleiten. Da im Rahmen einer
Agenten-basierten Simulation der austronesischen Expansion inner-
halb Near Oceanias (Vallée et al. 2016) Indizien für unterschiedliche
Fekunditäten der papuanischen und asiatischen bzw. austronesischen
Frauen gefunden wurden, wurde auch dieser Faktor als Parameter im
einführung 123
Modell mit einbezogen. Die Modell-Parameter wurden dann schließ-
lich dahingehend optimiert, daß die simulierte heutige Verteilung
asiatischer Marker-Varianten über alle genetischen Marker (autoso-
mal, mitochondrial, Y-chromosomal) hinweg der tatsächlichen, heute
beobachtbaren Verteilung bestmöglich entspricht. Sofern diese Modell-
Parameter, von denen der Sex-Bias der Entscheidende zur Herstellung
unterschiedlicher phylogenetischer Signaturen ist, über alle geneti-
schen Daten bessere Ergebnisse als die entsprechenden Null-Modelle
(gleichmäßige Verteilung des Anteils asiatischer Marker-Varianten im
Untersuchungsgebiet) liefern, so stellt dies ein Indiz für Sex-biased
Admixture als Erklärung der widersprüchlichen Daten-Signaturen dar.

2
M AT E R I A L U N D M E T H O D E N
2.1 material
2.1.1 Daten für weltweit verteilte Populationen
Um den Einfluß der potentiellen Selektions-Faktoren auf die Häufig-
keiten der bereits zuvor verwendeten genetischen Marker des südpa-
zifischen Untersuchungsgebiets möglichst erwartungstreu schätzen
zu können, wurden zunächst genetische Daten, diesmal aber von welt-
weit verteilten Populationen, gesammelt. Die Sammlung und Analyse
dieser Daten erfolgte nach denselben Standards, wie sie im Kapitel
„Material und Methoden“ (S. 33) des ersten Teils der vorliegenden
Arbeit beschrieben wurden. Mit Hilfe dieser Out of Sample-Daten sollte
bei der nachfolgenden „Selektions-Bereinigung“ vermieden werden,
daß Teile der tatsächlichen neutralen genetischen Signaturen der Da-
ten durch Fehlschätzung entfernt werden. Die Herkunft dieser neuen
Daten sowie die entsprechenden Stichprobengrößen sind in den Tabel-
len A.1 (S. 293), A.2 (S. 310), A.3 (S. 322) und A.4 (S. 332) des Anhangs
wiedergegeben.
Aufgrund der immensen Bearbeitungs-Dauer von 3D-Scans mensch-
licher Cranien wurden im Gegensatz zu den genetischen Daten keine
weiteren Schädel global verteilter Populationen zum Zwecke der Schät-
zung des Selektions-Einflusses gescannt. Die Schätzung des Einflusses
der potentiellen Selektions-Faktoren auf die Morphologie menschli-
cher Cranien erfolgte daher direkt mit den bereits in Teil I der vorlie-
genden Arbeit verwendeten (In-Sample-)Daten.
2.1.2 Daten zu potentiellen Selektions-Faktoren
Als potentielle Faktoren, welche selektiv Einfluß auf die betrachteten
Marker und deren Häufigkeiten nehmen könnten, wurden Patho-
gene, klimatische Bedingungen sowie die topographische Höhe des
Lebensraums der beprobten Populationen betrachtet. Letztere wurde
durch die Schnittstelle des R-Pakets rgbif mit der Elevation API (EQ9)
aus der Google Maps-Datenbank entsprechend der zuvor bestimmten
Georeferenzen ausgelesen.
Als klimatische Kennwerte wurden das Jahresmittel, -minimum
und -maximum der Temperatur und der Niederschlagsmenge für
die Herkunfts-Orte der Stichproben verwendet. Diese Daten, welche
aus Meßreihen von etwa 60000 Wetter-Stationen zwischen den Jah-
ren 1970 und 2000 stammen, wurden bereits in auf globaler Ebene
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interpolierter Form (30-Sekunden-Raster) als WorldClim v2 (Fick &
Hijmans 2017, EQ10) zur Verfügung gestellt und mit Hilfe des ra-
ster-Pakets in R für die entsprechenden Georeferenzen (Längen- und
Breitengrade) heruntergeladen. Da diese Daten lediglich für größere
Landmassen in interpolierter Form vorlagen und damit für einige
wenige Herkunfts-Orte (im Wesentlichen Atolle und kleine Vulkanin-
seln) keine interpolierten Daten zur Verfügung standen, wurden in
diesen Fällen die Klima-Parameter aus den Daten der zu den entspre-
chenden Lokalitäten nächstgelegenen 10 Wetter-Stationen durch eine
inverse Distanz-Gewichtung geschätzt. Wie bereits zuvor erwähnt,
wurden die entweder durch direkten Import oder Berechnung erhalte-
nen klimatischen Kennwerte aus Daten im Zeitraum von 1970 bis 2000
erhalten. Selbstverständlich mögen die Klima-Parameter durch länger-
fristige Klimawandel (z. B. im Rahmen der letzten Eiszeit) im Laufe
der Zeit variiert und somit ggf. unterschiedlich starke Klima-bedingte
Selektions-Einflüsse auf menschliche Populationen gewirkt haben. Da
jedoch keine zuverlässigen Klima-Parameter für die unterschiedlichen
Zeitepochen (seit der Besiedlung der Erde durch den Menschen) vor-
handen sind, soll davon ausgegangen werden, daß zwar die mittleren
klimatischen Kennwerte im Laufe der Zeit variabel waren, die Kli-
mazone, in der sich eine Population befindet, im Vergleich zu den
anderen Klimazonen der Erde, jedoch nicht. D. h. es wird angenom-
men, daß beispielsweise die heute wärmsten Klimazonen im Laufe
der letzten 100000 Jahre stets die Wärmsten waren, und daß in diesem
Klimat stets der höchste Selektions-Druck durch hohe Temperaturen
(als im Vergleich zu kühleren Klimaten) auf die in ihm lebenden Men-
schen ausgeübt wurden. Darüber hinaus konnten vorherige Studien
(vgl. „Einführung“, S. 119) zeigen, daß viele Marker-Ausprägungen
mit rezenten klimatischen Bedingungen korreliert sind, woraus häufig
geschlußfolgert wird, daß rezente Selektions-Einflüsse die Wirkung
historischer Selektions-Einflüsse überprägen können.
Das Gleiche soll im Rahmen der vorliegenden Arbeit auch für die po-
tentielle selektive Wirkung verschiedener Human-Pathogene angenom-
men werden. Da insbesondere für intrazelluläre Human-Pathogene
im Rahmen früherer Studien (vgl. „Einführung“, S. 119) selektiv ver-
mittelte Verschiebungen von Marker-Häufigkeiten beobachtet wurden,
wurden im Rahmen der vorliegenden Arbeit ausschließlich ebensol-
che Pathogene und damit intrazelluläre protozoische sowie obligat
intrazelluläre und fakultativ intrazelluläre bakterielle Pathogene ein-
bezogen. Dabei wurden die Vertreter dieser Gruppen entsprechend
ihrer potentiellen Gefährdung des Menschen gewählt, weshalb ihre
Verbreitung regelmäßig von der Weltgesundheitsorganisation (WHO)
überwacht wird, so daß nach identischen qualitativen Maßstäben er-
stellte Berichte zu ihrem Vorkommen in verschiedenen Ländern der
Welt vorliegen. Einen Überblick über die so gewählten und im Rah-
men der vorliegenden Arbeit betrachteten Pathogene gibt Tab. 5. Das
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rezente Vorkommen dieser Pathogene und der durch sie ausgelösten
Krankheiten in den einzelnen Ländern der Erde wurde entsprechend
der in der GIDEON-Datenbank und -App (Global Infectious Diseases
and Epidemiology Network; EQ11) zur Verfügung gestellten Daten
recherchiert.
2.1.3 Migrations-Verhalten rezenter Polynesier
Die wahrscheinliche Verteilung von Migranten in Abhängigkeit von
der Entfernung ihres Zielortes, welche im Rahmen des gleichungsba-
sierten Modells benötigt wurde, wurde mit Hilfe von Beschreibungen
zu Fahrten indigener Polynesier geschätzt. Hierzu wurden die von
Dening (1962) widergegebenen und im 18. und 19. Jahrhundert beob-
achteten intendierten Reisen und unbeabsichtigten Verdriftungen mit
polynesischen Kanus, die ohne moderne westliche Hilfsmittel (z. B.
Kompass, Sextant oder Karten) stattfanden, verwendet. Insbesonde-
re der Ausgangs- sowie Ankunfts-Ort wurden dabei verwendet, um
mit Hilfe ihrer geographischen Koordinaten nachfolgend geodätische
Fahrt-Distanzen schätzen zu können. Es wurden ausschließlich solche
Fahrten erfaßt, bei denen die Kanu-Insassen (insbesondere bei Ver-
driftungen durch Wind und Meeres-Strömungen) überlebten, um so
realitätsgetreu unter potentiell vorhandenen Resourcen durchführbare
Migrationen über weite Distanzen zu beschreiben.
2.2 methoden
2.2.1 Untersuchung selektionsbedingter Divergenzen
2.2.1.1 Pathogen Richness als Maß der Pathogen-Diversität
Anstatt das Vorkommen der in Tab. 5 (vgl. S. 128) aufgelisteten Patho-
gene am Herkunftsort einer Stichprobe selbst zu verwenden, wurde
für jede beprobte Population bzw. für jedes untersuchte Individuum
die Diversität der intrazellulären protozoischen sowie fakultativ und
obligat intrazellulären Bakterien als Pathogen Richness bestimmt. Sie
gibt an, wieviele der Pathogene in den drei zuvor genannten Klassen
tatsächlich in der Umwelt der betrachteten Entitäten vorfindbar waren.
Die Pathogen Richness kann somit einfach als die Summe des binär
(als 0 oder 1) codierten Vorkommens (Fehlen oder Vorhandensein) im
Lebensumfeld berechnet werden.
2.2.1.2 Statistische Modellierung des Selektions-Einflusses
Aufgrund des in früheren Arbeiten häufig gefundenen linearen Zusam-
menhangs zwischen Marker-Ausprägungen und potentiellen Selek-
tions-Faktoren (Blair & Feldman 2015, Guglielmino-Matessi et al. 1979,
Hancock et al. 2008), wurden auch im Rahmen der vorliegenden Arbeit
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Babesia microti, B. divergens, B. bigemina Babesiose




Leishmania donovani, L. infantum, L. cruzi Leishmaniose (viszeral)
Plasmodium spp. Malaria
Pleistophora, Trachipleistophora, Vittaforma Mikrosporidiose






































Rickettsia israeli Fleckfieber (israelisch)
Rickettsia japonica Fleckfieber (japanisch)









Rickettsia akari, R. felis Rickettsiose
Rickettsia typhi Typhus (endemisch)
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Burkholderia pseudomallei Melioidose
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Es sind die im Rahmen der vorliegenden Arbeit als ggf. Selektionsdruck-
vermittelnd erachteten Pathogene, die durch sie ausgelösten Krankheits-Bilder
sowie ihre Einteilung in intrazelluläre Protozoen sowie obligat und fakultativ
intrazelluläre Bakterien aufgelistet.
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lineare Regressions-Modelle zur Beschreibung der Abhängigkeit der
Marker von diesen Faktoren verwendet. Im Rahmen der klassischen
linearen Regressions-Analyse werden die Signifikanzen der einzelnen
Regressoren sowie des aus der Zusammensetzung dieser Regresso-
ren resultierenden additiven Gesamt-Modells mit Hilfe von t- oder
F-Verteilungen geschätzt. Ihre Berechnung ist jedoch nur dann verläß-
lich, wenn die Residuen der betrachteten Regression normalverteilt
und homoskedastisch sind (Jarque & Bera 1981, Schmidt & Finan 2018).
Die Schätzung der Parameter linearer Regressions-Modelle selbst ist
von den Verletzungen dieser Prämissen jedoch unbeeinflußt. Somit ist,
wie sich aus dem Gauss-Markov-Theorem ableiten läßt, auch unter
Varianz-Heterogenität und Nichtnormalität der Residuen die ordinäre
Regression nach der Methode der kleinsten Quadrate immer noch
der beste lineare erwartungstreue Schätzer (best linear unbiased esti-
mator, BLUE) eines linearen Zusammenhangs (Caudill & Ford 1993,
Wooldridge 2007). Um die zuvor genannten Prämissen im Rahmen
der Schätzung des Effekts einzelner potentieller Selektions-Faktoren
auf die Marker-Ausprägungen zu lockern und diese nicht weiter be-
achten zu müssen, wurden anstatt der klassischerweise verwendeten
t- oder F-Tests die Signifikanzen der einzelnen Parameter der betrach-
teten Regressions-Modelle sowie der Gesamt-Modelle selbst durch
Randomisierungs-Tests geschätzt. Hierfür kam das R-Paket lmPerm
zum Einsatz.
Die Quantität eines jeden Markers der im Rahmen der vorliegenden
Arbeit verwendeten Datensätze (Allel- und Haplotypen-Häufigkeiten
für autosomale Marker, Haplogruppen-definierende SNP- und Indel-
Häufigkeiten für mtDNA- und NRY-Daten sowie 1000 Schädel-Dimen-
sionen) sollte im Folgenden durch die Ausprägungen der zehn po-
tentiellen Selektions-Faktoren (topographische Höhe, Jahresmittel, -
minimum und -maximum der Temperatur und des Niederschlags
sowie die drei Pathogen Richnesses) geschätzt werden. Zwischen den
Ausprägungen der Regressoren (potentielle Selektions-Faktoren) sind
mehrere (kausale) Zusammenhänge denkbar, z. B. können Temperatur,
Niederschlagsmenge und die Höhenlage Einfluß auf die Pathogen-
Diversitäten nehmen oder die Jahres-Temperatur-Minima und -Maxima
mit der mittleren Temperatur korrelieren. Solche multikollinearen
Zusammenhänge von Regressoren können allerdings zu einer fehler-
haften Schätzung der Modellparameter führen und die Trennschärfe
von Regresions-Tests negativ beeinflussen (Graham 2003). Um die
Korrelations-Struktur aufzubrechen und damit die negativen Folgen
der Multikollinearität zu umgehen, wurden anstatt der Ausprägungen
der zuvor genannten Regressoren selbst, die sich aus ihnen ergeben-
den Hauptkomponenten-Werte als Regressoren herangezogen.
Bei den somit insgesamt vorliegenden zehn Regressoren stehen
für die Schätzung eines jeden Markers 210 = 1024 mögliche additi-
ve lineare Regressions-Modelle ohne Interaktions-Terme zur Verfü-
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gung. Um zu evaluieren, welches dieser Modelle die Ausprägungen
der untersuchten Marker am besten vorhersagen kann, wurden für
alle Modelle die Parameter, ihre Signifikanzen sowie die Gesamt-
Signifikanz geschätzt. Aufgrund der dabei durchgeführten multi-
plen Tests sowie der mit ihnen einhergehenden Kumulierung des α-
Fehlers, wurde im Rahmen einer konservativen Bonferroni-Korrektur
das ursprünglich verwendete Signifikanz-Niveau von α = 0.050 auf
α′ = α1024 = 4, 883× 10−5 reduziert und somit die mögliche Testfehler-
Inflation kompensiert. Unter all den Regressionen, für welche sich
unter dem neuen Niveau α′, signifikante Modell-Parameter als auch
ein signifikantes Gesamt-Modell ergaben, wurde final das Regressions-






2.2.1.3 Bereinigung der Daten
Unter der Annahme, daß – wie bereits zuvor diskutiert wurde – insbe-
sondere die rezente Wirkung von Selektions-Einflüssen die Verteilung
und Ausprägung biologischer Marker formte, so sollte auch die einer
Population inhärente genetisch neutrale Signatur im Wesentlichen
durch diese mehr oder minder rezente Wirkung erklärbar sein. Unter
dieser Annahme kann die Quantität (Marker-Häufigkeit oder morpho-
metrisches Maß) eines beliebigen Markers, x, durch das nachfolgende
Modell beschrieben werden:
xe = xn + εs + ε
mit
xe empirisch beobachtete Quantität
xn genetisch neutrale Erwartung
εs selektiver Einfluß auf die Quantität von x
ε individueller/stochastischer Fehler
Es wird also angenommen, daß sich die beobachtete Ausprägung
des Markers (xe) aus den aufsummierten Effekten einer genetisch
neutralen, d. h. nicht durch Selektion beeinflußten, Komponente xn,
dem (rezenten) Selektionseinfluß εs sowie einem individuellen oder
stochastischem Fehler ε ergibt. Wird weiter angenommen, daß der
letztgenannte Fehler ε einen Erwartungswert von 0 hat, so läßt sich
die genetisch neutrale Komponente als
x̂n = xe − εs
schätzen.
Mit Hilfe dieser Formel wurde letztlich die genetisch neutrale Signa-
tur der Entitäten des pazifischen Untersuchungsgebiets geschätzt, wo-
bei der selektive Einfluß εs aus dem zuvor identifizierten Regressions-
Modell für jeden Marker (mit den bei genetischen Markern aus welt-
weit verteilten Populationen und für die morphometrischen Werte mit
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Hilfe der pazifischen Daten geschätzten Modell-Parametern) für die
Hauptkomponenten-Werte auf den empirisch beobachteten Selektions-
Faktoren der einzelnen Individuen oder Populationen berechnet wur-
de. Um die mathematischen Constraints von Marker-Häufigkeiten
(alle Werte liegen im Intervall von [0; 1] und die Summe über alle
Marker-Häufigkeiten einer Population entspricht 1) aufrecht zu er-
halten, wurden in den wenigen Fällen, in denen die Entfernung des
selektiven Einflusses zu negativen Werten oder Werten von größer 1
führten, auf 0 bzw. 1 korrigiert. Im Anschluß daran wurde die Sum-
me aller Häufigkeiten, die stets nur geringfügig von 1 abwich, durch
Division der Häufigkeiten durch ihre Summe auf 1 normiert.
2.2.1.4 Aufdeckung der Populations-Struktur
Um zu eruieren, inwiefern der selektionsbedingte Einfluß der potenti-
ellen Selektions-Faktoren die beobachteten Divergenzen zwischen den
Datensätzen erklären kann, wurden einige der in Teil I der vorliegen-
den Arbeit verwendeten Verfahren zur Aufdeckung der Populations-
Struktur auf den selektionsbereinigten Daten wiederholt. Hierzu zählt
die Daten-getriebene Identifikation genetischer Cluster sowie die Ana-
lyse und Interpretation von Hauptkomponenten- als auch Admix-
ture-Plots und ein topologischer Vergleich der mit Hilfe der verschie-
denen Datensätze rekonstruierten originalen und klimabereinigten
phylogenetischen Bäume. Sofern sich starke Änderungen in der nach
Selektions-Bereinigung feststellbaren Populations-Struktur beobach-
ten lassen oder die zuvor anhand der originalen Daten identifizierten
scheinbaren Widersprüche gar auflösen, kann dies als starkes Indiz
dafür interpretiert werden, daß selektiver Einfluß eine (oder sogar die
alleinige) tatsächliche Ursache der beobachteten Divergenzen ist.
2.2.2 Einfluß multipler Admixture-Ereignisse
2.2.2.1 Theoretischer Hintergrund
Um zu testen, ob einige wenige aber große Admixture-Ereignisse hinrei-
chend dafür sind, die vollständige Besiedlungsgeschichte des südpazi-
fischen Untersuchungsgebiets zu beschreiben, wurde im Rahmen der
vorliegenden Arbeit auf einen Ansatz zurückgegriffen, welcher erst-
mals von Reich et al. (2009) eingführt und im Rahmen zahlreicher wei-
terer Arbeiten (z. B. Lipson et al. 2013, Patterson et al. 2012, Pickrell &
Pritchard 2012, Skoglund et al. 2016) weiterentwickelt und angewandt
wurde. Dieser Ansatz basiert zunächst auf der Annahme evolutiver
Neutralität, d. h. es wird davon ausgegangen, daß die Wirkung selekti-
ver Prozesse vernachlässigbar ist. (Da die darauf aufbauende Theorie i.
d. R. auf genomweite Daten angewandt wird, kann angenommen wer-
den, daß sich die Auswirkungen selektiver Einflüsse, die nur als lokal
und nicht genomweit wirkend angenommen werden können, über
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Abb. 17: Beispiele für Phylogenien
a: Divergenter Split einer Population. b: Mögliche Baum-Topologien, die sich
für vier verschiedene OTUs ergeben. c: Einfache Phylogenie ohne Genfluß-
Ereignis. Die gemeinsame Entwicklungsgeschichte der Populationen A
und B ist als roter Pfad dargestellt. d: Phylogenetischer Graph mit einem
Admixture-Ereignis. Die beiden Parameter α und β = 1− α repräsentieren
die Anteile der Parental-Populationen, aus denen die Population C’ und
damit C hervorgegangen ist.
alle betrachteten Marker ausmitteln.) Somit können phylogenetische
Prozesse allein als Verschiebungen von Marker-Häufigkeiten durch
Zufalls-Prozesse (genetische Drift und Mutation) interpretiert werden.
Wenn in der in Abb. 17a dargestellten gerichteten Phylogenie die Va-
riablen x, y und z die Marker-Häufigkeiten der Populationen X, Y und
Z an einem Locus darstellen, so sind diese Marker-Ausprägungen Mar-
tingale, d. h. es gilt E (y|x) = x und E (z|x) = x: Die Erwartungswerte
der Marker-Häufigkeiten (und damit die Mittelwerte über mehrere
Loci) der aus Population X hervorgegangenen Populationen Y und
Z, y und z, entsprechen aufgrund der Neutralitäts-Annahme also der
Marker-Häufigkeit x desselben Genortes. Somit sollte zudem
E ((x− y) (x− z)) = 0
gelten.
Allgemein kann mit Hilfe dieser Beobachtung für beliebige vier
Populationen A, B, C und D und mit Hilfe der sog. f4-Statistik (syn.
D-Statistik),
f4 = E ((a− b) (c− d)) ,
geprüft werden, ob eine Topologie (ein phylogenetischer Baum) mit
diesen Repräsentanten existent ist (Treeness-Test; Peter 2016). Hier-
zu werden die mit den drei (aus vier OTUs gebildeten und unter-
scheidbaren) Topologien (vgl. Abb. 17b) assoziierten f4-Statistiken,
E ((a− b) (c− d)), E ((a− c) (b− d)) und E ((a− d) (b− c)), anhand
der empirisch erhobenen Daten geschätzt. Sofern alle drei Schätzer
signifikant von 0 abweichen, kann daraus geschlußfolgert werden, daß
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keine (so einfache) Topologie in der Realität existiert, welche die vier
Populationen A, B, C und D enthält.
Möchte man hingegen den Anteil an Markern untersuchen, die zwei
Populationen (A und B) mit einer dritten Population (C) teilen, so
kann die f4-Statistik (wie bereits am Ende des vorletzten Absatzes
angedeutet wurde) zur f3-Statistik reduziert werden:
f3 = E ((c− a) (c− b))
Wird die in Abb. 17c dargestellte Phylogenie betrachtet, so ist leicht
ersichtlich, daß der Anteil der zwischen den Populationen A und B
geteilten Marker im Vergleich zu C größer oder gleich 0 sein wird,
da A und B eine gemeinsame Stammesgeschichte (bis zur Wurzel R)
teilen (in Abb. 17c hervorgehobene Teilstrecke; daraus wird ersichtlich,
daß f3 auch als der gemeinsam geteilte Pfad innerhalb des phylogene-
tischen Baumes interpretiert werden kann). Unter der Prämisse der
Neutralität muß also für beliebige azyklische Topologien dieser Form
E ((c− a) (c− b)) ≥ 0 gelten.
Anstelle des einfachen Baumes aus Abb. 17c, welcher eine ein-
fache Phylogenie ohne zusätzliches Genfluß-Ereignis darstellt, soll
nun der Baum aus Abb. 17d als Abbild der Realität angenommen
werden. Es soll also angenommen werden, daß die ancestrale Popu-
lation C’, aus der sich durch weitere neutrale genetische Prozesse
die Entität C entwickelt hat, durch eine Hybridisierung zwischen
Teilen der ancestralen Populationen A’ und B’ hervorgegangen ist.
Nun gibt es mehrere Pfade zwischen den OTUs C und A sowie C
und B, die unterschiedlich lang sein können. In der Interpretation
der f3-Statistik als die Länge des Pfades, welcher beiden Teilstrecken
gemein ist, können nun jedoch auch negative Pfad-Längen entstehen,
d. h. E ((c− a) (c− b)) < 0. Durch die Detektion einer f3-Statistik, die
signifikant kleiner als 0 ist, kann somit indirekt darauf geschlossen
werden, daß es in der Populations-Historie der untersuchten Entitäten
ein Admixture-Ereignis gegeben haben muß. Wenn α und β = 1− α
die Anteile aus der Population A’ bzw. B’ darstellen, mit denen C’
gebildet wurde, so läßt sich die f3-Statistik zusätzlich zu
E ((c− a) (c− b)) = E
((
c− c′
)2)− αβE((a′ − b′)2)
umformen. Durch zusätzliche Schätzung der ancestralen Marker-
Häufigkeiten a′, b′ sowie c′ und durch Auflösen nach dem Produkt
αβ = α× (1− α) lassen sich so schließlich auch die beiden Admixture-
Parameter (α und β) selbst bestimmen.
Mit Hilfe beider Statistiken, f3 und f4, läßt sich für eine beliebige
Phylogenie mit (oder ohne) Admixture-Ereignisse testen, ob die vor-
gegebene Topologie potentiell existent ist und somit, ob die Daten
die Topologie unterstützen und wie groß die historischen Admixture-
Parameter waren, die zur Bildung einer neuen (Hybrid-)Population ge-
führt haben. Diese Teststatistiken sind nicht mit Wrights F-Statistiken
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(FIS, FIT und FST; Wright 1949) identisch, stehen jedoch in enger ma-
thematischer Beziehung zueinander (Peter 2016). Da im Rahmen der
vorliegenden Arbeit keine genomweiten Daten zur Eruierung von
Admixture-Bäumen zur Verfügung standen, wäre die Prämisse der evo-
lutiven Neutralität eigentlich nicht gegeben. Da im Rahmen der zuvor
durchgeführten Identifikation und Entfernung des Einflusses potenti-
eller Selektions-Faktoren die genetisch neutralen Marker-Häufigkeiten
geschätzt wurden, wurden diese anstatt des originalen Datensatzes
für die zuvor beschriebene Admixture-Methodik verwendet.
2.2.2.2 Vorgehen
Aufgrund des exponentiellen Wachstums gewöhnlicher phylogeneti-
scher Graphen-Topologien mit der Anzahl an Blättern (OTUs), wurden
in der vorliegenden Arbeit lediglich für einige wenige stellvertretende
Populationen des Süd-Pazifiks Admixture-Bäume generiert und deren
Unterstützung durch die zuvor beschriebenen f -Statistiken überprüft.
Dabei handelte es sich um südchinesische und malaysische Stellver-
treter des südostasiatischen Festlands, Philippiner und Taiwanesen als
Repräsentanten der Festland-nahen Inseln Südost-Asiens (ISEA), Ver-
treter des zentralen Hochlands Papua-Neuguineas (welche gemeinhin
als weitestgehend den ursprünglichen reinen papuanischen Genotyp
repräsentierend angesehen werden) sowie zwei Populationen der pa-
zifischen Inselwelt (Cook-Inseln, Fidschi und Tonga). Sofern für diese
Repräsentanten mehrere Stichproben vorlagen, wurden diese gemittelt.
Mit den so aufbereiteten Daten erfolgte schließlich die Schätzung der
f4-Statistiken für die Permutationen der oben genannten Populationen
(A, B, C und D mit den korrespondierenden Häufigkeiten des i-ten





((ai − bi) (ci − di))
m
.
Da im Rahmen der vorherigen Untersuchungen (vgl. „Untersuchung
selektionsbedingter Divergenzen“, S. 153) ein Einfluß potentieller
Selektions-Faktoren auf die Marker-Häufigkeiten festgestellt werden
konnte und da die Grund-Prämissen von Reichs (2009) Theorie der
Admixture-Statistiken die Abwesenheit von Selektion ist, wurden zur
Schätzung der mittleren f4-Statistiken, f̄4, die selektionsbereinigten
Marker-Häufigkeiten verwendet. Darüber hinaus erfolgte zudem eine
Schätzung des Standard-Fehlers dieser Mittelwerte und mit ihrer Hilfe
die Berechnung von 95 %-Konfidenz-Intervallen für die empirisch
ermittelten f4-Werte. Sie wurden schließlich dazu verwendet, um zu
testen, ob die empirisch beobachteten Parameter signifikant von 0
abweichen und so die Existenz eines betrachteten Baumes stützen
oder Admixture-Ereignisse implizieren.
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Ob eine vorgegebene (Admixture-)Baum-Topologie durch die empi-
risch erhobenen Daten gestützt wird und wie groß die optimalen Ad-
mixture-Parameter dabei sind, wurde mit Hilfe des R-Pakets admixture-
graph bestimmt. Dabei wurden alle möglichen Topologien für die oben
genannten acht Stellvertreter mit bis zu vier Admixture-Ereignissen für
die autosomalen, mitochondrialen und Y-chromosomalen Daten sepa-
rat getestet. Da die Anzahl möglicher Topologien mit der Anzahl an
stellvertretenden Populationen und Admixture-Ereignissen superexpo-
nentiell wächst (Leppälä et al. 2017, Lipson 2020), wurde, ausgehend
von den auf Grundlage der autosomalen, mitochondrialen und Y-
chromosomalen Daten abgeleiteten Neighbor-Joining-Graphen, durch
Permutationen der OTUs und Hinzufügen von Admixture-Ereignissen
an allen möglichen Positionen nach einem Baum gesucht, welcher
die empirisch geschätzten f -Statistiken aller Datensätze hinreichend
erklärt. Dies gelang jedoch nicht, weshalb nach Entfernen der ma-
laysischen und tonganischen Repräsentanten der vollständige Raum
möglicher Admixture-Topologien (insgesamt mehr als 200 Millionen
Kombinations-Möglichkeiten) überprüft wurde. Für jeden dieser Bäu-
me wurden die Astlängen und Admixture-Parameter dann so bestimmt,
daß die Diskrepanz zwischen den theoretischen und empirisch erho-
benen f -Statistiken minimiert wurde. Dabei wurde nur nach solchen
Topologien gesucht, welche sowohl durch die autosomalen und mito-
chondrialen als auch durch die Y-chromosomalen f4-Schätzer gestützt
wurden und damit indizierten, daß zur vollständigen Beschreibung
der Populations-Historie des Süd-Pazifiks (und damit zur Erklärung
der Diskrepanzen zwischen autosomalen, mitochondrialen und NRY-
Daten) einige wenige Admixture-Ereignisse hinreichend sind. Es wurde
also nach gemeinsam unterstützten Topologien gesucht, wobei sich die
geschätzten Admixture-Parameter (und damit der Anteil der Durchmi-
schung im Rahmen von Genfluß-Ereignissen) aber unterscheiden kön-
nen. Unter den möglichen Kandidaten wurde schließlich die Topologie
als die Wahrscheinlichste gewählt, welche über die drei genetischen
Datensätze hinweg die kleinste Fehlerquadratsumme (Summe der
quadrierten Differenzen zwischen empirisch erhobenen und für die
entsprechenden Topologien theoretisch geschätzten f4-Werte) aufwie-
sen. Um einen Überlauf des Puffers im Rahmen der Generierung der
Admixture-Bäume zu verhindern, wurden die entsprechenden Funk-
tionen des admixturegraph-Pakets modifiziert und die Schätzung der
optimalen Anpassung eines jeden Graphen an empirisch geschätz-
ten f4-Statistiken auf 10 Kernen parallelisiert. Dennoch benötigte die
Abarbeitung aller Topologien, ihre Anpassung und der Vergleich der
geschätzten theoretischen mit den empirisch ermittelten f4-Statistiken,
mehrere Wochen.
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2.2.3 Wirkung von Sex-biased Admixture
2.2.3.1 Überblick
Eine weitere Erklärung dafür, daß sich die rezenten mikroevolutiven
und populationshistorischen Signaturen, überwiegend der Geschlechts-
spezifischen Marker (originale mitochondriale und Y-chromosomale
Haplogruppen-definierende SNPs und Indels im Rahmen der vorlie-
genden Arbeit), widersprechen, könnte eine ungleichmäßige Fortpflan-
zungs-Präferenz zwischen Frauen und Männern der im Rahmen der
austronesischen Expansion ins Besiedlungsgebiet der indigenen Pa-
puaner einwandernden asiatischen Austronesier sein. Aufgrund der
beobachtbaren unterschiedlichen Verteilung asiatisch- und papuanisch-
stämmiger Marker-Varianten gehen beispielsweise Gomes et al. (2017)
oder Skoglund et al. (2016) davon aus, daß an der Durchmischung
der ankommenden Austronesier mit den ortsansässigen Papuanern
überwiegend asiatische Frauen (und weniger austronesische Män-
ner) beteiligt waren. Diese Schlußfolgerungen stehen auch im Ein-
klang mit der Beobachtung, daß in geographischen Regionen der
Inseln Südost-Asiens, in denen die austronesisch-papuanische Durch-
mischung primär stattgefunden hat, ein größerer Anteil asiatischer
X-chromosomaler Marker als autosomaler Marker vorfindbar ist (Cox
et al. 2010). Auch Vallée et al. (2016) fanden in einer Agenten-basierten
Simulation der austronesischen Expansion innerhalb der Inseln Südost-
Asiens und West-Neuguineas Indizien für eine Paarungs-Präferenz
zwischen austronesischen Frauen und papuanischen Männern, nicht
jedoch für verstärkt bevorzugte Paarungen zwischen papuanischen
Frauen und austronesischen Männern.
Doch trotz zahlreicher Indizien fehlt bislang der Nachweis, daß
ein solcher Prozess, Sex-biased Admixture, im Laufe der Zeit eine so
ungleiche Verteilung asiatischer und papuanischer Marker-Varianten
der (Geschlechts-spezifischen) Genome akkumulieren konnte. Um den
prozessualen Nachweis zu erbringen, daß Sex-biased Admixture die
heutige widersprüchliche Datenlage erklären kann, sollte zunächst –
motiviert durch Vallée et al. (2016) – die Besiedlungsgeschichte des
gesamtpazifischen Raumes auf individueller Basis (in einem Agenten-
basierten Modell) simuliert werden. Die Laufzeit eines Simulations-
Durchlaufes der Implementierung dieses Vorhabens in R dauerte
jedoch trotz intensiver Optimierungs-Bemühungen mit mehr als einer
Stunde zu lange, um die Modell-Parameter von Interesse (insbesonde-
re das Verpaarungs-Ungleichgewicht zwischen Frauen und Männern
der austronesischen und papuanischen Repräsentanten) in vertretba-
rer Zeit schätzen zu können. Aus diesem Grund wurde letztlich ein
gleichungsbasiertes Modell entwickelt, welches die Verteilung von Mi-
granten zwischen Stellvertreter-Populationen und damit die mittleren
Änderungen in den Anteilen asiatisch- und papuanisch-stämmiger
Marker-Varianten emuliert.
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2.2.3.2 Zusammenfassung der Stichproben zu Demen
Die im Rahmen der vorliegenden Arbeit verwendeten genetischen
Daten (klassische genetische Marker, HLA-Allele, mtDNA, NRY-SNPs)
wurden häufig nicht an identischen Kollektiven erhoben und stammen
zudem häufig von voneinander leicht verschiedenen geographischen
Lokalitäten. Um die Vergleichbarkeit der Daten untereinander zu
erhöhen, wurden die Stichproben der genetischen Daten zu sie stell-
vertretenden Gruppen, im Folgenden „Deme“ genannt, zusammenge-
faßt. Hierzu wurden zunächst Dem-Orte entsprechend der rezenten
Populations-Dichten über den Landflächen des Untersuchungsgebiets
verteilt. Da viele der größeren pazifischen Inseln (z. B. Borneo, Neu-
guinea) gebirgiges Hinterland aufweisen, in dem die Tragfähigkeit des
Landes selbst und damit die Populations-Dichte geringer ist, wurden
in diesen Regionen im Vergleich zu den Küsten-Gebieten weniger
Deme initialisiert (vgl. Vallée et al. 2016). Auf diese Weise entstanden
für die größeren Inseln ungefähr ein Dem pro 6000 km2 Landfläche.
Bei den kleineren Inseln des Untersuchungsgebiets wurden hingegen
nur die Größten unter ihnen mit Demen besetzt, um eine Vergleich-
barkeit der Dem-Dichte zu den großen Inseln zu gewährleisten. Die
geographische Verteilung der so gebildeten Deme ist in Abb. 18 (S.
143) dargestellt. Zusätzlich wurden in geringerer Dichte auch Deme
auf dem südostasiatischen Festland initialisiert, um im gleichungsba-
sierten Modell auch Migrationen über Land zuzulassen.
Für jede Stichprobe der zuvor genannten genetischen Daten wurde
dann anhand der Georeferenzen das nächstgelegene Dem gesucht. Aus
den Marker-Häufigkeiten der zu einem bestimmten Dem nächstgelege-
nen Populationen wurden entsprechend der geodätischen Entfernung
invers Distanz- und Stichprobengrößen-gewichtete Mittelwerte be-
rechnet. Diese Dem-repräsentierenden Marker-Mittelwerte dienten
schließlich als Grundlage zur Schätzung demographischer Parameter
im Rahmen der gleichungsbasierten Modellierung.
2.2.3.3 Schätzung des Anteils asiatischer Marker-Varianten (Asian Ance-
stry)
Anstatt die Verteilung der hier untersuchten Marker-Häufigkeiten
während der austronesischen Expansion selbst zu modellieren, wurde
lediglich der Anteil asiatischer Marker-Varianten innerhalb der zu-
vor initialisierten Deme nachgebildet. Da ein solches Maß Auskunft
über den Anteil der Durchmischung einer Population mit asiatisch-
stämmigen Individuen geben kann, wird es auch als Asian Ancestry
bezeichnet. Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurde die Asian
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Ancestry nach dem von Chakraborty et al. (1992) vorgeschlagenen
































L Anzahl untersuchter Loci
r` Anzahl der Varianten (z. B. Allele) am Genort `
x(`)pi Marker-Häufigkeit einer rein papuanischen Population
x(`)ai Marker-Häufigkeit einer rein asiatischen Population
x(`)hi Marker-Häufigkeit einer möglichen Hybrid-Population
geschätzt. Dabei erfolgte die Schätzung der Asian Ancestry also als











, und damit mit
Hilfe der Differenzen in den Marker-Häufigkeiten der reine Papuaner
und reine Asiaten stellvertretenden (Proxy-)Populationen bzw. einer
rein asiatischen und der zu testenden Population.
In bisherigen Studien zur Besiedlungsgeschichte des südpazifischen
Untersuchungsgebiets und dabei auftretender Durchmischungen zwi-
schen indigen papuanischen und asiatischen Individuen wurden i. d.
R. Populationen der südchinesischen Küste (z. B. Han-Chinesen) als
Stellvertreter rein asiatischer Populationen und Bewohner des Hoch-
lands Papua-Neuguineas als Proxy-Populationen rein papuanischer
Menschengruppen gewählt (z. B. Bergström et al. 2017, Cox et al.
2010, Lansing et al. 2011, Skoglund et al. 2016, Vallée et al. 2016). Die
Wahl der indigenen Hochland-Papuaner geht im Wesentlichen dar-
auf zurück, daß sie als weitestgehend isoliert von den sich innerhalb
des Pazifiks im Rahmen der austronesischen Expansion ausbreiten-
den Asiaten gelten (Cox 2008). Diesem Vorgehen früherer Studien
wurde im Rahmen der vorliegenden Arbeit gefolgt und das in Abb.
18 (S. 143) als Dreieck dargestellte Dem als papuanische sowie ei-
nes der als Quadrate dargestellten Deme Süd-Chinas (entsprechend
der vorliegenden Stichproben für die autosomalen und Geschlechts-
spezifische Marker je Dem) als asiatische Proxy-Populationen gewählt.
Darüber hinaus wurden die Proxy-Deme auch danach gewählt, daß
sie ein möglichst vollständiges Abbild der HLA-Gene repräsentieren,
so daß – sofern diese HLA-Marker auch bei den dann betrachteten
Hybrid-Populationen vorliegen, für welche die Asian Ancestry ge-
schätzt werden sollte – möglichst auch diese zur Schätzung des Maßes
mit verwendet werden konnten.
Um darüber hinaus zu eruieren, wie gut die Schätzung der Asian
Ancestries mit Hilfe der genomisch gering-auflösenden Marker im Ver-
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gleich zu genomweiten SNPs und damit deutlich höher auflösenden
Daten abschneidet, wurden die hier ermittelten Schätzer mit denen
von Vallée et al. (2016) für einige vergleichbare Populationen wieder-
gegebenen autosomalen und X-chromosomalen Ancestries korreliert.
Dabei kam der Pearson-Korrelationskoeffizient zum Einsatz, wobei
aufgrund einer nicht vorliegenden bivariaten Normalverteilung die
statistische Signifikanz mit Hilfe eines Randomisierungs-Ansatzes (mit
Hilfe der Korrelationskoeffizienten als Teststatistik) überprüft wurde.
Im Gegensatz zu der im Rahmen der vorliegenden Arbeit verwende-
ten und fast ausschließlich maternal vererbten mitochondrialen DNA,
wird die X-chromosomale DNA zu einem Drittel auch paternal vererbt.
Dennoch kann die X-chromosomale DNA für Analysen weiblicher
Nachkommenslinien verwendet werden, da die im Mittel häufigere
maternale Vererbung die paternalen Muster überedecken kann. So-
mit wird davon ausgegangen, daß auch eine signifikante Korrelation
zwischen den auf Grundlage mitochondrialer und X-chromosomaler
Daten geschätzten Asian Ancestries zu finden sein wird.
2.2.3.4 Migrations-Verhalten indigener, rezenter Polynesier
Eine erste explorative Begutachtung der Angaben zu intendierten
Kanu-Fahrten und unbeabsichtigten, zufälligen Kanu-Verdriftungen
zeigte, daß Ortswechsel durch Überwindung kleiner Distanzen ge-
genüber großen Entfernungen deutlich bevorzugt sind. Diese Daten
zum Migrations-Verhalten sollten hier zur Schätzung der Verteilung
von Migranten unter gegebenen geodätischen Distanzen genutzt wer-
den. Aus diesem Grund wurde die den Daten zugrunde liegende
Verteilung unter mehreren in Frage kommenden Verteilungen (Beta-,
Exponential-, Gamma- und Lognormal-Verteilung) indirekt mit Hilfe
des Cullen-Frey-Graphen (Cullen & Frey 1999) (R-Paket fitdistrplus) be-
stimmt. Dabei wird die Kurtosis (Wölbung) der Stichprobe gegen das
Quadrat ihrer Schiefe aufgetragen. Darüber hinaus sind die erwart-
baren Bereiche beider Parameter der zuvor genannten Verteilungen
im Cullen-Frey-Graphen dargestellt. Je nachdem, wo der Punkt der
Stichprobe zu liegen kommt, kann so indirekt über die Schiefe und
Wölbung der Verteilung auf die Verteilung selbst rückgeschlossen wer-
den. Dann wurde die Funktion der entsprechend identifizierten Ver-
teilung an die empirischen Daten zum Migrationsverhalten angepaßt
(wobei, da die Daten einer Beta-Verteilung folgen, die geodätischen
Migrations-Distanzen durch Division mit der größten zurückgelegten
Distanz auf Werte im inklusiven Intervall von 0 bis 1 transformiert
wurden).
2.2.3.5 Gleichungsbasiertes Modell
initiale verteilung von asian ancestries Das entwickelte
Modell sollte schließlich die Verteilung asiatischer Marker-Varianten
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der Autosomen, des Mitochondrioms sowie der Y-Chromosomen seit
Beginn der austronesischen Expansion (vor ca. 4500 Jahren) nachbil-
den, welche – möglicherweise vermittelt durch Sex-biased Admixture
– zu den heute beobachtbaren und scheinbar widersprüchlichen Si-
gnaturen innerhalb des südpazifischen Untersuchungsgebiets geführt
hat. Dabei wurde von einer initialen Verteilung homogener und damit
noch nicht miteinander durchmischter asiatischer und papuanischer
Populationen (repräsentiert durch die zuvor gebildeten Deme) aus-
gegangen (vgl. Abb. 18). Es wird also angenommen, daß es initial
spezifische asiatische und papuanische Marker-Varianten gibt, die
entweder nur innerhalb der asiatischen oder papuanischen Deme
vorgefunden werden können. Dies bedeutet aber nicht, daß in der
Realität die Vertreter beider Gruppen nicht auch andere Marker tragen
konnten, die in beiden Gruppen präsent waren (z. B. solche Marker,
die bereits in Afrika entstanden sind).
Die gewählte geographische Verteilung wird dabei durch verschiede-
ne frühere Forschungs-Ergebnisse gestützt: Beispielsweise weisen eini-
ge indonesische Schädel-Funde aus dem Neolithikum Charakteristika
auf, welche auf eine stärkere Assoziation mit rezenten Neuguineanern
als mit Ostasiaten schließen lassen, weshalb bereits Howells (1976) von
einer größeren Ausdehnung des papuanischen Lebensraums über wei-
te Gebiete des heutigen Indonesiens ausging. Hierfür spricht zudem
das Vorfinden papuanischer Sprachgebiete in einigen Neuguinea nahe
liegenden Regionen Indonesiens (vgl. Abb. 2, S. 10). Aber auch die
Agenten-basierte Simulation der austronesischen Expansion innerhalb
der Inseln Südost-Asiens (Vallée et al. 2016) erbrachte Indizien für eine
initiale Verteilung asiatischer Stellvertreter, die (neben Taiwan und den
Philippinen) lediglich Sumatra, Java und in den westlichen Regionen
Borneos präsent waren. Auch weitere genetische Befunde (Lipson
et al. 2014) festigen die Annahme einer solchen initialen Verteilung
asiatischer Genotypen innerhalb Near Oceanias. Zusätzlich kann auch
die Identifikation von Trägern der Y-chromosomalen Haplogruppe
C-M38 innerhalb Borneos, deren Verbreitung im Wesentlichen auf die
Inseln Ost-Indonesiens und Neuguinea begrenzt ist, als Indiz für eine
frühere teilweise Besetzung Borneos durch Menschen des genetisch
papuanischen Typs gewertet werden (Kayser et al. 2003). Entsprechend
früherer Befunde (vgl. „Stand der Forschung“, S. 3) wurden auch die
Inseln der westlichen und zentralen Salomonen mit papuanischen En-
titäten initialisiert. Darüber hinaus gibt es zum Simulations-Start noch
unbesiedelte Dem-Orte, die als weiße Kreise in Abb. 18 dargestellt
wurden.
modell-prämissen Um die Verteilung der Asien-spezifischen
Marker nachzubilden, welche durch austronesisch-sprachige Indivi-
duen im gesamten Pazifik-Raum (exklusive des papuanischen Kernge-
biets in und um Neuguinea herum) im Rahmen der austronesischen
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Expansion verbreitet wurden, lief das gleichungsbasierte Modell über
200 Generationen. Dabei wurde von einer Generationsdauer von 22,5
Jahren ausgegangen, so daß der Zeitraum der vergangenen 4500 Jahre
simuliert wird (angenommener Start-Zeitpunkt der austronesischen
Expansion). Darüber hinaus wurden zur vereinfachten Modellierung
weitere Annahmen getroffen: i) Damit sich die in jeder Generation
in einem Dem ankommenden Immigranten vollständig integrieren
und so potentiell mit allen Individuen desselben Dems paaren kön-
nen, wird davon ausgegangen, daß die Deme panmiktisch sind. ii)
Darüber hinaus wird angenommen, daß die Tragfähigkeit eines je-
den Dems und damit die sie repräsentierenden Individuen identisch
sowie zeitlich konstant bzw. identisch anwachsend sein sollen. iii)
Die Einwohnerzahlen der Deme sollen zudem groß genug sein, um
Drift-Effekte und damit die Veränderung der Asian Ancestry durch
zufällige Prozesse auszuschließen. iv) Zusätzlich wird angenommen,
daß allein anhand der genetischen Ausstattung der Gameten, die jedes
Individuum an seine Nachkommen weitergibt, Rückschlüsse auf die
Zugehörigkeit zu einer der beiden Ethnien (Asiaten vs. Papuaner)
möglich sind, und daß Individuen mit genetisch identischen Gameten
dieselben demographischen Charakteristika aufweisen und dasselbe
monogame sowie Migrations-Verhalten zeigen.
v) Zuletzt werden schließlich Individuen als haploide Personen mit
einem einzigen Genort repräsentiert. Damit tragen weibliche Individu-
en je eine autosomale und eine mitochondriale Marker-Variante und
männliche Individuen dementsprechend eine autosomale sowie eine
Y-chromosomale Marker-Variante. Bei der Paarung der beiden Ge-
schlechter resultieren also (unter Berücksichtigung von Annahme iv)
zur Hälfte weibliche und männliche Nachkommen, die zur Hälfte den-
selben autosomalen Gameten wie die Mutter oder der Vater erhalten.
Weibliche Nachkommen erhalten zusätzlich den maternalen mitochon-
drialen Marker und männliche Nachkommen die Y-chromosomale
Marker-Variante des Vaters, wobei die Zuweisung unabhängig von der
Vererbung des autosomalen Markers stattfindet. Die Modell-Prämisse
v) entspricht zwar selbstverständlich nicht der Realität, sollte jedoch
keinen Einfluß auf das Modellierungs-Ergebnis haben, da ohnehin
lediglich 2 mögliche Marker-Varianten pro Genort und Individuum
angenommen werden und der Anteil der asiatisch-stämmigen Marker-
Variante durch Mitteln über das gesamte Dem betrachtet wird. Es wird
lediglich eine autosomale Marker-Variante bei der Geburt determiniert,
die stets an die Nachkommen vererbt wird.
modell-parameter Entsprechend der Häufigkeit der autosoma-
len Gameten-Genotypen innerhalb eines Dems, welche (gemäß der
zuvor angeführten Modell-Prämissen) die Ethnien-Zugehörigkeit der
Individuuen determiniert, können unterschiedliche Anteile der als
asiatisch bzw. papuanisch identifizierten Dem-Stellvertreter je Genera-
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Abb. 18: Deme, initiale Verteilung der Asian Ancestry und Migrations-Wege
Die Karte zeigt die im Rahmen der vorliegenden Arbeit zur Zusammen-
fassung der untersuchten Stichproben zu geographisch eindeutig einan-
der zuordenbaren Entitäten gebildeten Deme (Kreise, Quadrate, Dreieck).
Die blau ausgefüllten Symbole geben dabei die angenommene Verteilung
rein asiatischer Populationen (mit Asien-spezifischen Markern), die roten
Symbole die rein papuanischer Populationen wider, so wie sie zum Start
der austronesischen Expansion (vor ca. 4500 Jahren vor heute) im Rah-
men des gleichungsbasierten Modells angenommen wurde. Die weißen
Kreise stellen zum Simulations-Start noch unbesiedelte Dem-Orte dar, die
erst nach und nach (entsprechend der frühesten ermittelten Radiocarbon-
Datierungen der assoziierten geographischen Lokalitäten) besiedelt wurden.
Das große Dreieck innerhalb Neuguineas repräsentiert die papuanische
Proxy-Population (Bewohner des Hochlands Papua-Neuguineas), welche
zur Schätzung der Asian Ancestries der anderen Deme verwendet wurden.
Als asiatische Proxy-Populationen dienten die als große Quadrate innerhalb
Süd-Chinas repräsentierten Deme. Die Linien zwischen den dargestellten
Demen geben die im Rahmen der Modellierung angenommenen möglichen
Migrations-Pfade an, welche den Austausch von Individuen eines jeden
Dems mit den benachbarten Demen erlauben.
tion emigrieren. Bei höheren Migrations-Parametern, wie sie aufgrund
besserer nautischer Fähigkeiten und Segeltechniken nach früheren
Studien (Bellwood et al. 1995, Vallée et al. 2016) für die nach Remote
Oceania einwandernden asiatisch geprägten Migranten im Vergleich
zu den Papuanern angenommen wurden, sollte so sichergestellt wer-
den, daß sich Individuen und die mit ihnen assoziierten Genotypen
potentiell schneller in benachbarten Demen durchsetzen können. Da-
rüber hinaus wurde im Rahmen des gleichungsbasierten Modells auch
ein weiterer Modell-Parameter implementiert, welcher den mittleren
Unterschied in den Fekunditäten asiatischer und papuanischer Indi-
viduen angibt. Zusammen mit einem Verpaarungs-Ungleichgewicht,
welches die Abweichung der Paarungen zwischen asiatischen Frauen
und papuanischen Männern bzw. papuanischen Frauen und asia-
tischen Männern vom rein stochastisch erwartbaren Anteil angibt,
berücksichtigt das hier vorgestellte gleichungsbasierte Modell somit
vier Parameter, i) die asiatische Migrationsrate ma, ii) die papuani-
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sche Migrationsrate mp, iii) die Fekunditäts-Differenz fd und iv) das
Verpaarungs-Ungleichgewicht M.
Das Grund-Modell wiederholt in jeder Generation für alle besie-
delten Deme dieselben Schritte: Zunächst emigriert entsprechend der
beiden Migrations-Parameter ein bestimmter Anteil an Individuen
in die benachbarten Deme. Nach der Immigration dieser Migranten
findet die Fortpflanzung statt.
migration Im Rahmen der Migration wird zunächst der Anteil
asiatischer und papuanischer Individuen, π(i)a und π
(i)
p , aus den auto-
somalen Gameten für jedes Dem i determiniert. Eine Multiplikation
dieser Anteile mit den Migrationsraten und damit φ(i)a = π
(i)
a × ma
bzw. φ(i)p = π
(i)
p × mp ergibt den Anteil der aus dem betrachteten
Dem i emigrierenden Asiaten bzw. Papuaner. Beide Migrationsraten-
Parameter, ma und mp, können potentiell Werte im inklusiven Intervall
von 0 (Ethnie emigriert überhaupt nicht) bis 1 (alle Individuen emigrie-
ren in jeder Generation aus allen Demen) annehmen (ma, mp ∈ [0; 1]).
Die Auswahl der Emigranten erfolgt dabei unabhängig von der Aus-
prägung der geschlechtsspezifischen Marker, so daß alle (autosomalen
und gonosomalen) Gesamt-Genotypen proportional zu ihrer Häufig-
keit im Dem selbst, dieses in jeder Generation verlassen.
Dementsprechend läßt sich auch der Anteil der nicht-emigrierenden
und somit in der betrachteten Generation im Dem verbleibenden
asiatischen und papuanischen Individuen als κ(i)a = π
(i)
a × (1−ma)






berechnen. Da der Emigrations-Prozess
die Marker-Häufigkeiten der Ethnien-Mitglieder eines Dems im Mit-
tel nicht verändert, sind sowohl die Emigranten als auch der nicht-
emigrierende Anteil an Individuen durch das gleiche Marker-Spektrum
charakterisiert.
Die Emigranten eines jeden Dems können schließlich in die be-
nachbarten Deme einwandern. Welche Deme dabei benachbart sind
wurde mit Hilfe einer Delaunay-Triangulation (unter Verwendung des
R-Pakets deldir; Delaunay 1934) auf den geographischen Koordina-
ten der Deme bestimmt, wobei die Kanten der daraus resultierenden
Dreiecke als Migrations-Pfade interpretiert wurden. Demnach sind
zwei Deme immer dann benachbart, wenn sie durch eine Kante mit-
einander verbunden sind. Um unwahrscheinliche Migrations-Wege
und Nachbarschaften (z. B. zwischen Hawaii und dem asiatischen
Festland oder Neuseeland und Indonesien) auszuschließen, wurden
diese Kanten manuell entfernt. Die so entstandenen angenommenen
Migrations-Pfade und Nachbarschaften sind in Abb. 18 dargestellt.
Darüber hinaus wurde eine Einwanderung in benachbarte Deme
nur dann erlaubt, wenn der früheste nachgewiesene Erstbesiedlungs-
Zeitpunkt der Region, in der ein Dem liegt, vor dem modellierten
Zeitpunkt lag. Als Erstbesiedlungs-Zeitpunkte dienten hierbei die von
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Rieth & Cochrane (2018), vgl. Abb. 1 (S. 4), widergegebenen frühesten
Radiocarbon-Datierungen.
Wie die Auswertung der Daten zum Migrations-Verhalten indigener,
rezenter Polynesier ergab, waren Kanu-Reisen über kurze Distanzen
gegenüber langen Distanzen stark bevorzugt, wobei der Zusammen-
hang zwischen Migrations-Wahrscheinlichkeit und Migrations-Distanz
gut durch eine Beta-Verteilung β (β1, β2) beschrieben werden kann.
Um diese Beobachtung im gleichungsbasierten Modell mit einzubezie-
hen, wurden die Emigranten jeder Generation auf die benachbarten
Deme proportional zur geodätischen Distanz (Berechnung nach Vin-
centy 1975) zwischen den Dem-Orten verteilt. Hierzu wurde zunächst
eine Gewichtung vorgenommen: Wenn dij die durch Division mit der
größten zurückgelegten Migrations-Distanz auf Werte im Intervall
von [0; 1] normierte relative Migrations-Distanz zwischen den Demen





, also als die sich aus der Beta-Verteilung ergebende
Wahrscheinlichkeit für eine Migration über eine Distanz von dij oder
weniger. Wird dieses Gewicht für alle (insgesamt k) zu i benachbarten
Deme berechnet, so läßt sich letztlich der Anteil asiatischer bzw. pa-





















berechnen, wobei alle Immigranten aus dem Dem i in die benachbarten
k Deme immer noch (im Mittel) dasselbe Marker-Spektrum aufweisen.
Wird weiterhin angenommen, daß die Emigration aus allen De-
men zur selben Zeit erfolgt, so daß aus einer ursprünglichen Dem-
Population Emigranten ausgewandert sind, bevor ankommende Im-
migranten einwandern können, so lassen sich die Genotyp-Anteile in
jedem Dem nach dem Migrations-Schritt leicht aus den Anteilen in
allen Demen vor der Migration berechnen. Sie ergibt sich für ein Dem i
als der mit den ankommenden bzw. nicht-emigrierten Anteilen (γ(j→i)a




p ) gewichteten Genotypen-Häufigkeiten
vor der Migration. Auf diese Weise läßt sich sowohl die Veränderung
der Genotypen-Zusammensetzung und somit auch die Änderung
der Anteile asiatischer bzw. papuanischer Individuen innerhalb des
Migrations-Schrittes nachverfolgen.
paarung Wenn – wie bereits zuvor – π(i)a = πa und π
(i)
p = πp
die Anteile asiatischer und papuanischer Individuen innerhalb eines
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Dems i, diesmal jedoch nach dem Migrations-Schritt, sind, so erge-
ben sich die Anteile männlicher und weiblicher Individuen gemäß
einer der zuvor genannten Modell-Forderungen als πa2 bzw.
πp
2 . Unter
der Annahme vollständiger Panmixie ergäben sich entsprechend der
Anteile asiatischer und papuanischer Individuen die nachfolgend auf-
geführten Paarungs-Möglichkeiten in den dargestellten Häufigkeiten:
Paarung asiatische ♂ papuanische ♂
asiatische ♀ a = π2a b = πaπp
papuanische ♀ c = πpπa d = π2p
Diese Panmixie-Prämisse kann jedoch nicht uneingeschränkt gelten,
da im Rahmen des hier beschriebenen gleichungsbasierten Modells
explizit Sex-biased Admixture modelliert werden soll. Dementsprechend
meint Panmixie an dieser Stelle lediglich eine vollständige Integra-
tion und Durchmischung ankommender Migranten in eine Gruppe
nicht weiter strukturierter Individuen. Sex-biased Admixture wird nun
durch eine Veränderung der Paarungs-Häufigkeiten simuliert, welche
entweder eine erhöhte Paarung asiatischer Frauen mit papuanischen
Männern oder papuanischer Frauen mit asiatischen Männern zur
Folge hat. Hierzu wird das Paarungs-Ungleichgewicht M verwendet,
welches potentiell Werte im Intervall von −1 bis +1 annehmen kann
(M ∈ [−1; 1]). Im Rahmen der Implementierung des gleichungsbasier-
ten Modells wurde die Quantität des Parameters M zur Veränderung
der Häufigkeiten inter-ethnischer Paarungen verwendet, wobei das
Vorzeichen lediglich determiniert, ob die Paarungen asiatischer Frauen
mit papuanischen Männern oder papuanischer Frauen mit asiatischen
Männern bevorzugt werden soll. Dementsprechend wurde die Häu-
figkeit der einen Paarungs-Kombination um entsprechende Anteile
der anderen Paarungs-Häufigkeit erhöht:
b′ = b + Mc wenn M > 0
c′ = c + Mb wenn M < 0
b′ = b, c′ = c sonst
Aufgrund der Erhöhung einer der inter-ethnischen Kombinations-
Häufigkeiten resultiert gleichzeitig eine entsprechende Verschiebung
der verbliebenen drei Paarungs-Kombinationen, da entweder mehr
asiatische Frauen und papuanische Männer oder mehr papuanische
Frauen und asiatische Männer bereits in einer Beziehung gebunden
sind und diese für die anderen Paarungen nicht mehr zur Verfü-
gung stehen (Annahme von Monogamie). Dementsprechend wurden
die sich aus den anderen Kombinationen ergebenden Verpaarungs-
Häufigkeiten ebenso angepaßt, so daß ihre Summe insgesamt wieder
1 ergibt.
Unter Kenntnis der Paarungs-Häufigkeiten und der Verteilungen
der Marker in den (mittels autosomalem Marker-Zustand) als asia-
tisch oder papuanisch klassifizierten Dem-Bewohnern, konnten die
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Genotypen der Nachkommen wie folgt gebildet werden: 50 % der
Nachkommen waren weiblich und erhielten die maternalen mtDNA-
Ausprägungen. Die männlichen Nachkommen erhielten den Y-chromo-
somalen Marker ihres Vaters. Die Zuweisung des autosomalen Game-
ten-Genotyps erfolgt zufällig (also unabhängig vom geschlechtsspe-
zifischen Marker-Zustand), so daß 50 % der Nachkommen den vä-
terlichen und die verbliebenen 50 % den mütterlichen autosomalen
Gameten-Zustand erhielten.
Das tatsächlich in der Filial-Generation in Erscheinung tretende
Marker-Häufigkeits-Spektrum wurde jedoch zusätzlich durch die Fe-
kunditäten der asiatischen bzw. papuanischen Frauen determiniert.
Dieser Unterschied in der mittleren Nachkommenzahl der Frauen
beider Ethnien wurde im gleichungsbasierten Modell durch den Pa-
rameter Fekunditäts-Differenz fd berücksichtigt, welcher – wie der
Name bereits andeutet – in identischer Weise wie das Verpaarungs-
Ungleichgewicht M entweder die Nachkommen asiatischer Frauen ge-
genüber papuanischen Frauen oder umgekehrt erhöht. Negative Werte
des potentiell mit Werten im Intervall von −1 bis +1, fd ∈ [−1; 1],
vorliegenden Parameters indizierten dabei eine Erhöhung der asiati-
schen Nachkommenzahl, positive Werte hingegen eine Erhöhung der
papuanischen Nachkommenzahl. Die Extrema (−1 und +1) implizie-
ren dabei semantisch, daß entweder papuanische (−1) oder asiatische
Frauen (+1) gar keine Nachkommen produzieren und die nächste
Generation ausschließlich durch asiatische oder papuanische Frauen
geboren wird.
2.2.3.6 Slow Boat- und Express Train-Modelle
Das gleichungsbasierte Modell, so wie es im vorangegangenen Ka-
pitel beschrieben wurde, entspricht der Vorstellung eines Slow Boat-
Besiedlungs-Szenarios des Süd-Pazifiks, so wie es von Kayser et al.
(2000) und Oppenheimer & Richards (2001) eingeführt und gedacht
wurde: Individuen mit ursprünglich asiatischer Herkunft und asiati-
schen Genen waren die Vorfahren der Polynesier. Im Gegensatz zur
Annahme der Express Train-Theorie besiedelten diese Proto-Polynesier
jedoch nicht schnell und in ihrer ursprünglichen genetischen Rein-
form die noch unerschlossenen pazifischen Inseln. Im Gegenteil, die
Einwanderer „diffundierten“ nur langsam durch die Populationen
Neuguineas (im Rahmen des gleichungsbasierten Modells als pa-
puanische Deme dargestellt) und kamen so bereits genetisch stark
durchmischt in Remote Oceania an.
Neben dem Slow Boat-Modell wurden durch das Erlauben zusätz-
licher Migrationen, die unabhängig von dem in Abb. 18 (S. 143) dar-
gestellten Migrations-Netz auch Migrationen zwischen einigen weni-
gen nicht-benachbarten Demen zu bestimmten Generationen zulassen,
gleichzeitig mehrere Express Train-Modelle implementiert. Häufig wird
davon ausgegangen, daß die austronesische Expansion in Taiwan ih-
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ren Ausgang nahm (z. B. Kayser et al. 2008a, Ko et al. 2014, Mirabal et
al. 2013). Dieser Mehrheitsmeinung folgend wurde als Ausgangsort
der wenigen zusätzlichen Express Train-Ereignisse (singuläre Migra-
tionen über weite Strecken) ein taiwanesisches Dem an der Südspitze
Taiwans angenommen, auch wenn manche Forscher eher Indizien
für einen indonesischen oder philippinischen Ausgangsort der Aus-
tronesier vermuten (z. B. Hill et al. 2007, Hung et al. 2011, Richards
et al. 1998). Insgesamt wurden dabei drei Express Train-Modelle im-
plementiert: i) Im einfachsten Fall besiedelten in den Generationen
53 und 54 die aus Taiwan ankommenden Migranten zusammen mit
den benachbarten indigenen Papuanern die noch freien Deme des
Bismarck-Archipels (Admiralitäts-Inseln, Neubritannien und Neuir-
land) (Diamond 1988). ii) Entsprechend der Schlußfolgerungen von
Skoglund et al. (2016), welche in der aDNA der frühen Siedler Remote
Oceanias genetisch fast ausschließlich Asien- und kaum Neuguinea-
stämmige Marker-Varianten identifizierten, wurde ein zweites Express
Train-Modell implementiert. Dieses nimmt (neben der im vorherigen
Modell erwägten Besiedlung des Bismarck-Archipels) zusätzlich die
Kolonisierung der bis dahin unbesiedelten Deme der Salomonen (Reef-
und Santa Cruz-Inseln), Vanuatus, Neukaledoniens, Fidschis, Samoas
und Tongas durch Einwanderer der ersten Express Train-Immigration
an, die sich jedoch noch nicht mit Papuanern durchmischt hatten. iii)
Zuletzt wurde in einem dritten Szenario davon ausgegangen, daß es
auch eine zusätzliche frühe Express Train-Migration in Generation 1
von Taiwan nach West-Neuguinea gab (vgl. Gray et al. 2009). Diese
wurde zusätzlich zur Dynamik des Modells ii) simuliert.
Durch den Einbezug der beiden konkurrierenden Theorien zur Be-
siedlung des Süd-Pazifiks (Express Train- und Slow Boat-Theorie) in
das gleichungsbasierte Modell kann gleichzeitig indirekt ihre Plausibi-
lität getestet werden. Sofern eines oder mehrere der im vorangegan-
genen Absatz beschriebenen Implementierungen im Stande ist, die
rezente Verteilung der Asian Ancestries unter beliebigen Parameter-
Ausprägungen widerzugeben, so könnte das Modell, welches die
Varianz der Asian Ancestry am besten erklärt (den höchsten Determi-
nationskoeffizienten aufweist), das der Realität wahrscheinlich am
nächsten Kommende sein.
2.2.3.7 Parameter-Optimierung
Für jedes der im vorangegangenen Kapitel beschriebenen und in der
Programmiersprache R implementierten vier Modelle (ein Slow Boat-
und drei Express Train-Modelle) wurden schließlich die Realisierungen
der Parameter (asiatische Migrationsrate ma, papuanische Migrations-
rate mp, Fekunditäts-Differenz fd und Verpaarungs-Ungleichgewicht
M) gesucht, welche die Summe der quadrierten Residuen (Summe
der quadrierten Differenzen empirisch beobachteter und im Modell
geschätzter Asian Ancestries) minimieren. Um den Parameter-Raum
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dabei zunächst etwas einzugrenzen, wurde eine grobmaschige Raster-
Suche mit den Kombinationen der Parameter ma, mp und M für jeweils
41 Realisierungen (mit den äquidistanten Abständen in Intervallen
plausibler Parameter-Werte, ma ∈ [0, 000; 1, 000], mp ∈ [0, 000; 1, 000]
und M ∈ [−0, 500; 0, 500]) durchgeführt. Da unterschiedliche Fekun-
ditäten ohnehin lediglich nur zu einer linearen Verschiebung der
Modellierungs-Ergebnisse führen sollten, wurde aus Zeitgründen auf
den Einbezug verschiedener Fekunditäts-Parameter verzichtet und die
Ergebnisse aller Raster-Kombinationen der anderen drei Parameter
für fd = 0, 000 (identische Nachkommenszahlen von asiatischen und
papuanischen Frauen) geschätzt.
Ausgehend von der jeweils besten Parameter-Kombination der
Raster-Suche wurden dann die Werte weiter optimiert. Hierbei kam
ein Optimierungs-Verfahren zum Einsatz, welches durch den Simulated
Annealing-Algorithmus (Kirkpatrick et al. 1983, Pincus 1970) motiviert
wurde. Ausgehend von den initialen Parameter-Schätzern wurden da-
bei zunächst für jeden der vier Parameter Intervalle durch Subtraktion
bzw. Addition von 0,300 generiert, wobei die Intervallgrenzen stets
durch die Werte-Bereiche (erlaubte Werte) der Parameter begrenzt
wurden. Durch Ziehen von Werten aus einer Gleichverteilung inner-
halb dieser gebildeten Intervalle, wurden schließlich 100 Parameter-
Kombinationen zufällig gebildet. Dann wurde durch Iteration der
getesteten Modelle für die gegebenen Parameter-Kombinationen die
Summe der quadrierten Residuen berechnet und festgehalten. Die
Parameter, welche die kleinste dieser Statistiken hervorbrachten, wur-
den im nächsten Schritt als Ausgangspunkt für 100 weitere zufällig
gebildete Kombinationen verwendet. Nach jedem Durchlauf wurde
dabei das Intervall, aus welchem die neuen Zufalls-Parameter-Paare
gezogen wurden, also um die Parameter des besten der vorherigen
Durchläufe zentriert und etwas verkleinert – in insgesamt 15 Schritten
von anfangs ±0, 300 auf final ±0, 005. Auf diese Weise wurde sicher-
gestellt, daß ein einmal erreichtes lokales Optimum wieder verlassen
werden und auf diese Weise das globale Optimum erreicht werden
konnte. Dieses Prozedere wurde für jedes der vier (Slow Boat- und
Express Train-)Modelle insgesamt 100 mal wiederholt, wobei die Einzel-
Läufe auf zehn Kernen parallelisiert wurden. Bei einer Laufzeit von
etwa einer Minute wurden so in insgesamt etwas mehr als 10 Tagen
alle Läufe für ein Modell beendet.
Mit Hilfe einer approximativen Bayes-Schätzung (Approximate Baye-
sian Computation, ABC; Beaumont et al. 2002, Bertorelle et al. 2010,
Csilléry et al. 2010, Rubin 1984, Vallée et al. 2016) wurden final die
Parameter-Werte bestimmt, welche das bestmögliche Ergebnis für
ein Modell erzeugen. Dabei wurden zunächst die 1000 Parameter-
Kombinationen gewählt, welche über alle vorherigen (150000) Durch-
läufe hinweg die kleinsten Summen quadrierter Residuen bildeten
(Rejection). Durch das Ziehen dieser Parameter aus den im Rahmen
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des Optimierungs-Verfahrens iterativ angepaßten a priori-Parameter-
Verteilungen, lassen sich durch Auswahl der Parameter aus den ge-
wählten 1000 besten Modell-Läufen gleichzeitig die gewünschten po-
sterioren Verteilungen der Modell-Parameter approximieren. Diese
wurden dann verwendet, um die optimalen Parameter, welche die
kleinste Summe an Fehlerquadraten hervorrufen, als arithmetische
Mittelwerte zu schätzen.
2.2.3.8 Statistische Auswertung
Die mit Hilfe des ABC-Rejection-Ansatzes geschätzte a posteriori-Vertei-
lung der Parameter der verschiedenen (Slow Boat- und Express Train-)
Modelle wurde – neben der Schätzung der optimalen Modell-Parame-
ter selbst – auch zur statistischen Inferenz von 95 %-Konfidenz-Interval-
len verwendet. Mit ihrer Hilfe lassen sich Aussagen über mögliche
Unterschiede zwischen zwei Parameter-Werten oder über eine signifi-
kante Abweichung der asiatischen von der papuanischen Migrations-
rate, ma und mp, voneinander oder der Fekunditäts-Differenz fd und
des Verpaarungs-Ungleichgewichts M von 0 treffen.
Um zu eruieren, wie gut die Bestimmung der besten Parameter
mit Hilfe des Optimierungs- und ABC-Ansatzes funktioniert, wurden
im Rahmen einer Kreuzvalidierung für jedes der vier betrachteten
Modelle zufällig fünf Parameter-Sätze (durch Ziehen aus Gleichver-
teilungen) bestimmt. Diese wurden dann für die jeweiligen Modelle
verwendet und die in den Modellen geschätzten rezenten Asian An-
cestries als wahr angenommen. (Da bereits relativ kleine Werte für
das Verpaarungs-Ungleichgewicht dazu führen können, daß entweder
kaum asiatische oder papuanische Marker-Komponenten mehr in Ge-
neration 200 vorfindbar sind, wurde dieser Parameter nicht aus dem
vollständigen Intervall der Definitionsmenge, sondern aus dem Inter-
vall [−0, 250; 0, 250] gezogen. Darüber hinaus wurden nur solche Tupel
von Parameter-Paaren einbezogen, die zu einer visuell erkennbaren
Ungleichverteilung von Asian Ancestries führten, so wie dies empi-
risch für die heutige Verteilung asiatischer Marker-Varianten innerhalb
des Untersuchungsgebiets beobachtbar ist. Werte-Kombinationen, die
lediglich die Generierung einer homogen asiatischen oder papua-
nischen Landschaft bewirkten, wurden hingegen ausgeschlossen.)
Dann wurde mit Hilfe der im vorangegangenen Kapitel beschriebenen
Prozedur die Parameter-Kombination gesucht, welche die Ergebnis-
se der Modell-Runs unter den zufälligen Parametern bestmöglich
wiedergaben. Anstatt der für die empirischen Daten durchgeführten
100× 100× 15 = 150000 Optimierungs-Läufe wurden aus Zeitgrün-
den jedoch lediglich 10× 100× 15 = 15000 Optimierungs-Schritte mit
zufälligen Start-Parametern durchgeführt. Dies wird dadurch begrün-
det, daß sich bei der Auswertung der empirischen Daten zeigte, daß
bereits wenige Durchläufe genügen, um eine Konvergenz der Summe
der Fehlerquadrate zu erreichen. Sofern das gewählte Verfahren im
2.2 methoden 151
Stande ist, die wahren Parameter annähernd gut zu schätzen, so soll-
ten die wahren und die geschätzten Modell-Parameter eine Gerade
mit einer Steigung von 1,000 bilden. Ob dies der Fall war, wurde im
Rahmen eines Bootstrap-Tests überprüft, wobei die Steigungen der
neu generierten Datensätze als Test-Statistik verwendet wurden.
Neben der Kreuzvalidierung kann auch eine Analyse der Residuen
Aufschluß über die Güte der Schätzer und damit der evaluierten Mo-
delle selbst geben. Im Fall der Least Squares-Optimierung, wie sie im
Rahmen der Parameter-Schätzung der gleichungsbasierten Modelle
angewandt wurde, würde man beispielsweise erwarten, daß die Er-
wartungswerte der Residuen nicht signifikant verschieden von Null
sind. Eine signifikante Abweichung der residualen zentralen Tendenz
von 0 deutet nämlich darauf hin, daß ein Großteil der Daten-Punkte sy-
stematisch über- oder unterschätzt wurde. Aus diesem Grund wurde
für die Residuen der Modellierungen mit den als optimal identifizier-
ten Parametern der vier (Slow Boat- und Express Train-)Modelle im
Rahmen von Wilcoxon-Rangsummen-Tests die Hypothese getestet,
daß die Mediane der Residuen nicht von Null (0,000) abweichen.
Zuletzt wurden für die besten Durchläufe der zuvor genannten
vier gleichungsbasierten Modelle die Determinationskoeffizienten
berechnet. Sie geben als deskriptive Statistik an, welcher Anteil an
der geographischen Verteilung der Asian Ancestries im Vergleich zu
den empirisch erhobenen Daten durch die Modell-Schätzungen er-
klärt wird. Um inferenzstatistisch zu überprüfen, ob jeweils zwei
der vier Modelle einen größeren oder kleineren Anteil an der be-
obachteten, realen Gesamt-Varianz des Untersuchungsgebiets erklä-
ren, wurden mit Hilfe nicht-parametrischer Ansari-Bradley-Tests die
Varianzen der Residuen (welche ihrerseits mit dem Determinations-
koeffizienten korreliert sind) dieser Modelle miteinander verglichen.
Aufgrund der multiplen Testungen wurde das Signifikanz-Niveau von
ursprünglich α = 0, 050 entsprechend der Bonferroni-Korrektur auf
auf α = 0,05016−4
2
= 8, 333× 10−3 verringert.

3
E R G E B N I S S E
3.1 untersuchung selektionsbedingter divergenzen
3.1.1 Betrachtete Selektions-Faktoren
Die Ausprägung Pathogen Richnesses sowie der Jahresmittel-Temperatur
und des Jahresmittel-Niederschlags (potentielle Selektions-Faktoren)
sind für die untersuchten Entitäten in den Tabellen #01 – #05 des
elektronischen Anhangs wiedergegeben. Die höchsten Werte der an-
hand obligater intrazellulärer sowie fakultativ intrazellulärer Bakte-
rien und intrazellulärer Protozoen berechneten Werte der Pathogen
Richness finden sich – global gesehen – tendenziell in den Ländern
in Äquator-Nähe. Die Pathogen Richness nimmt zudem im Allgemei-
nen zu den gemäßigt temperierten Klimazonen hin ab. Bereits die-
ses Verhalten deutet darauf hin, daß eine Korrelation zwischen der
Pathogen-Diversität und der Temperatur einer Lokalität (sowie gege-
benenfalls seiner mittleren jährlichen Niederschlagsmenge) besteht,
und daß eine Multikollinearität der zur Identifikation eines möglichen
Selektions-Einflusses auf die betrachteten Marker-Systeme verwen-
deten Prädiktoren besteht. Eine Ausnahme vom generellen Trend
höherer Pathogen-Diversitäten in Äquator-Nähe stellen die Länder
und Inseln des Untersuchungsgebiets dar. Hier finden sich aufgrund
des ozeanischen Einflusses sowohl gemäßigtere Temperaturen als auch
geringere Pathogen Richnesses als auf dem es umgebenden asiatischen
und amerikanischen Festland.
Im Rahmen der Regressions-Analyse zur Vorhersage von Marker-
Häufigkeiten weltweit verteilter Populationen mit Hilfe der Ausprä-
gungen der potentiellen Selektions-Faktoren am Herkunfts-Ort be-
probter Entitäten, konnten für 88 der 219 autosomalen, 334 der 1305
mitochondrialen, 118 der 289 NRY-Marker sowie für 487 von 1000
morphometrischen Dimensionen signifikante additive Modelle gefun-
den werden. Mit Hilfe dieser Zusammenhänge wurden entsprechend
des zuvor beschriebenen Vorgehens (vgl. S. 131) selektionsbereinigte
Marker-Häufigkeiten geschätzt. Die dabei verwendeten Steigungen,
Achsenabschnitte sowie die erhaltene Determinations-Koeffizienten
der besten identifizierten Modelle für jeden Marker sind im dieser
Arbeit beigefügten elektronischen Anhang hinterlegt (#06 – #10). Abb.
19 zeigt exemplarisch zwei lineare Zusammenhänge zwischen der
mittleren Niederschlagsmenge bzw. der Pathogen Richness obligat in-
trazellulärer Bakterien als potentielle Selektions-Faktoren (und nicht
der aus ihnen für die eigentliche Bereinigung des Selektions-Effekts
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Abb. 19: Zusammenhänge zwischen Marker-Häufigkeiten und potentiellen
Selektions-Faktoren (beispielhafte Auswahl)
Dargestellt sind Beispiele für signifikante lineare Beziehungen zwischen
Marker-Häufigkeiten und potentiellen Selektions-Faktoren. a: Positiver li-
nearer Zusammenhang zwischen der jährlichen Niederschlagsmenge [mm]
und der Häufigkeit des Rhesus-Haplotyps CDe. b: Der Anteil an Individuen
mit dem mitochondrialen SNP T146C!, einer Rückmutation und unter ande-
rem kennzeichnend für das innerhalb Polynesiens fast fixierte Polynesische
Motiv, die Haplogruppe B4a1a1 bzw. B4a1a1a, nimmt mit zunehmender
Richness obligat intrazellulärer, pathogener Bakterien ab.
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berechneten Hauptkomponenten-Werte) und den Häufigkeiten des
Rhesus-Haplotyps CDe bzw. des mitochondrialen SNPs T146C! (u. a.
charakteristisch für die parentale Haplogruppe B4a1a des Polynesi-
schen Motivs, der mtDNA-Haplogruppe B4a1a1).
3.1.2 Populations-Struktur
Auf Grundlage der selektionsbereinigten klassischen genetischen, mi-
tochondrialen und Y-chromosomalen Daten wurde – wie bereits in
Teil I der vorliegenden Arbeit für die originalen Daten – zunächst die
Anzahl sinnvoller Cluster mit Hilfe des Silhouetten-Verfahrens auf
agglomerativen Complete Linkage-Bäumen bestimmt. Hierbei ergaben
sich für die klassischen autosomalen Marker eine optimale Anzahl
von 5 Clustern (mittlere Silhouetten-Breite 0,531), für die mitochon-
drialen Daten 2 Cluster (mit einer mittleren Silhouetten-Breite von
0,278) sowie für die selektionsbereinigten NRY-Daten eine optimale
Clusterzahl von 4 (mittlere Silhouetten-Breite von 0,327). Um auch hier
eine schärfere geographische Abgrenzung der identifizierten Cluster
gegeneinander zu erreichen, erfolgte auch für diese Daten ein erneutes
Clustern mit geographischen Constraints (vgl. „Populations-Strukturen
und Stratifizierung“, S. 61; Chavent et al. 2018). Die unter Anwendung
der Misch-Parameter 0,850, 0,100 und 0,250 für die drei Datensätze er-
haltenen Cluster-Zugehörigkeiten sowie ihre geographische Verteilung
ist in Abb. 20 dargestellt.
Für die autosomalen Daten ergaben sich fünf verschiedene Cluster,
die jedoch (trotz Durchführung mit geographischen Constraints) teil-
weise nicht klar gegeneinander abgrenzbar sind (Abb. 20a). Ein Cluster
grenzt dabei die polynesischen Entitäten gegenüber den untersuchten
Populationen der anderen pazifischen Kulturareale ab (dunkelblaue
Dreiecke). Die untersuchten Entitäten Neuguineas wurden zu einem
von drei unterschiedlichen Gruppen zugeteilt, wobei das durch rote
Quadrate repräsentierte Cluster die zentralen Bereiche Neuguineas
dominiert und an den neuguineanischen Küsten die Vertreter der
anderen beiden Gruppen (dargestellt als lila Kreise und Dreiecke)
dominieren. Die innerhalb Neuguineas omnipräsenten und zuvor
genannten Cluster finden sich auch innerhalb der zentralen und west-
lichen Inseln Mikronesiens wieder. Die ostmikronesischen Inseln und
Archipele bilden hingegen mit den Inseln Südost-Asiens, dem asiati-
schen Festland sowie mit den melanesischen Inseln (Vanuatu, Fidschi,
Neukaledonien) ein eigenes Cluster, dessen Zugehörigkeit durch blaue
Kreise in Abb. 20a dargestellt wurde. Im Rahmen der auf den origi-
nalen Daten basierenden Clusterung (siehe Abb. 11a, S. 74) wurden
lediglich zwei bedeutsame Cluster identifiziert, welche sich über Poly-
nesien sowie die Inseln Südost-Asiens einerseits und über Melanesien
und Neuguinea andererseits erstrecken. Bis auf die melanesischen
Inseln, welche nach der Selektions-Bereinigung zu den Inseln Südost-
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Abb. 20: Identifizierte genetische Cluster nach Selektions-Bereinigung
Dargestellt sind die mit Hilfe des Complete Linkage-Verfahrens identifizierten
Cluster, nämlich für die selektionsbereinigten klassischen autosomalen
Marker (a), für die mitochondrialen SNPs und Indels (b) sowie für die
Y-chromosomalen Daten (c).
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Asiens geclustert wurden, entsprechen die in Abb. 20a in Rot- bzw.
Lilatönen dargestellten Populationen dem neuguineanischen Cluster
aus Abb. 11a.
Die beiden anhand der selektionsbereinigten mitochondrialen Da-
ten identifizierten Cluster (Abb. 20b) erstrecken sich einerseits vom
asiatischen Festland über die Inseln Südost-Asiens bis nach West-
Mikronesien (Marinen) sowie den westlichen Teil Neuguineas (blaue
Punkte), und andererseits über Zentral- und Ost-Neuguinea, Ost-
Mikronesien, die melanesischen Inseln und Polynesien (rote Quadrate).
Damit ist die geographische Ausbreitung der identifizierten Cluster
nahezu identisch mit der anhand der originalen, d. h. nicht selektions-
bereinigten, Daten erhaltenen Einteilung (Abb. 11b, S. 74). Lediglich
die Grenze zwischen beiden Clustern scheint innerhalb Neuguineas
marginal Richtung Osten verschoben zu sein.
Für die selektionsbereinigten Daten der nicht-rekombinanten Re-
gion des Y-Chromosoms wurden – wie auch für die originalen Da-
ten – insgesamt vier verschiedene Cluster identifiziert. Diese sind
in Abb. 20c als blaue Kreise (größter Teil der Inseln Südost-Asiens),
dunkellilafarbene Kreise (kleine Sunda-Inseln in Indonesien und poly-
nesische Inseln), lila Dreiecke (südliche Philippinen und westlichster
Teil Neuguineas) und rote Quadrate (Neuguinea, Melanesien, Ost-
Mikronesien) dargestellt. Die Verteilung der blau und rot dargestellten
Cluster ist dabei identisch zu den in denselben Farben codierten
und anhand der originalen Y-chromosomalen Daten identifizierten
Gruppen (vgl. Abb. 11c, S. 74). Konträr ist jedoch hingegen die geo-
graphische Verteilung der in dunklem Lila dargestellten Populationen:
Ihre Verteilung beschränkte sich bei den originalen Daten lediglich
auf das Gebiet der kleinen Sunda-Inseln (insbesondere Nusa Tenggara
und Ost-Timor), zeigt sich anhand der selektionsbereinigten Daten
jedoch auch innerhalb Polynesiens. Dafür zeigt sich das vierte Cluster,
welches zuvor Bewohner der polynesischen Inseln von den restlichen
Clustern abgrenzte, nun auch im südlichen Teil der Philippinen und
dem westlichen Randbezirk Neuguineas.
Trotz der unterschiedlichen Anzahl identifizierter Cluster (autoso-
male Daten) und ihrer unterschiedlichen geographischen Verteilung
(NRY-Daten), lassen sich auch die selektionsbereinigten Daten bis auf
geringe Abweichungen in dieselben (in sich über die Cluster aller
genetischen Datensätze weitestgehend homogenen) Gruppen eintei-
len. Aus diesem Grund wurde diese Gliederung des Untersuchungs-
gebiets in Kontinental-Asien, Inseln Südost-Asiens, Ost-Indonesien,
West-Neuguinea, Zentral-Neuguinea, Südost-Neuguinea, West- und
Ost-Mikronesien, Melanesien sowie Polynesien übernommen (vgl.
Abb. 21a) und mit Hilfe von Randomisierungs-Tests überprüft, ob
diese Einteilung der Daten über die Datensätze hinweg homogene
Gruppen bildet (vgl. Tab. 6, S. 160). Dabei zeigte sich, daß insgesamt
neun der dreizehn selektionsbereinigten Datensätze eine homoge-
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Abb. 21: Biologische Strukturierung des Untersuchungsgebiets
a: Geographische Verteilung der durch hierarchische Cluster-Bildung (vgl.
Abb. 20, S. 156) identifizierten Gruppen. Die Positionen der dabei dargestell-
ten Gruppen-Symbole entsprechen den geographischen Referenzen der in
der vorliegenden Arbeit untersuchten Populations-Stichproben und Indivi-
duen. b: Projektion der selektionsbereinigten genetischen und morphometri-
schen Daten auf die ersten beiden Hauptkomponenten der DAPC (Diskrimi-
nanzfunktionen). c: Admixture-Plots, welche die in der DAPC identifizierten
posterioren Wahrscheinlichkeiten der Gruppen-Zugehörigkeiten für die
untersuchten Entitäten darstellen. Die Farben der einzelnen Komponenten
korrespondieren dabei mit dem Farb-Schema in der ersten Teil-Abbildung
(a). i: autosomale Daten, ii: mitochondriale Haplogruppen-definierende SN-
Ps, iii: Y-chromosomale SNP- und Indel-Daten, iv: kraniometrische Maße.
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Tab. 6: Ergebnisse der Randomisierungs-Tests auf Gruppen-Unterschiede
Datensatz p-Wert




HLA-DPA1 < 0,001 ***
HLA-DPB1 0,213
HLA-DQA1 < 0,001 ***
HLA-DQB1 0,003 **
HLA-DRB1 < 0,001 ***
Mitochondriale SNPs < 0,001 ***
Y-chromosomale SNPs < 0,001 ***
Kraniometrische Daten < 0,001 ***
Dargestellt sind die p-Werte des Randomisierungs-Tests, mit deren Hilfe auf
signifikante Gruppen-Unterschiede und damit auf signifikante Homogenität
der gebildeten geographisch-genetischen Gruppen getestet wurde. Zur erleich-
terten Erfaßbarkeit der Ergebnisse wurden neben den p-Werten signifikante
Ergebnisse als ** (0, 010 > p ≥ 0, 001) und *** (p < 0, 001) markiert.
nere Gruppierung darstellten als sie im Rahmen von jeweils 100000
zufälligen Gruppen-Zuordnungen (Randomisierungen) gefunden wur-
den. Lediglich die klassischen genetischen Daten sowie diejenigen für
die HLA-Gene A, C und DPB1 unterstützen die gewählte Gruppie-
rung nicht, wobei bereits für die zuvor genannten HLA-Gene auch
für die nicht-selektionsbereinigten Daten (vgl. Tab. 1, S. 78) dieselbe
Gruppierung nicht unterstützt wurde. Da jedoch die Mehrheit aller
Daten weiterhin die Gliederung in die oben genannten geographi-
schen Großgruppen unterstützt, wurde diese auch im Rahmen der
Analyse selektionsbereinigter Daten verwendet.
Im Hauptkomponenten-Plot (Abb. 21b) zeigt sich für die autoso-
malen Daten (i) eine klar erkennbare Separierung der polynesischen
Populationen (nach unten gerichtete dunkelblaue Dreiecke) bzw. po-
lynesischen Exklaven (nach oben gerichtete Dreiecke) eine klare Se-
parierung von den anderen Regionen des Süd-Pazifiks. Lediglich ein
Stellvertreter Zentral-Neuguineas (rote Dreiecke) clustert – separiert
von den anderen neuguineanischen Populationen – mit den zuvor
genannten polynesischen Entitäten. Die Repräsentanten der anderen,
zuvor durch hierarchische Clusterung gebildeten Gruppen, lassen sich
hingegen mit Hilfe der ersten beiden Hauptkomponenten, welche
zusammen über 47 % der Gesamt-Varianz der Daten erklären, nicht
klar voneinander abgrenzen. Sie liegen auf einer gedachten Geraden,
an deren einem Ende (negativer Bereich der ersten Hauptkomponente)
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die asiatischen Repräsentanten und Stellvertreter der Inseln Südost-
Asiens liegen. Das andere Extremum dieser gedachten Linie bilden
die (zentral-)neuguineanischen Populationen (Bereich positiver Werte
der ersten Hauptkomponente). Während die melanesischen Entitäten
näher an den Populationen Neuguineas liegen, finden sich die mikro-
nesischen Populationen nahe den asiatisch beeinflußten Populationen
situiert. Die Muster, die sich anhand der selektionsbereinigten Daten
im Hauptkomponenten-Plot darstellen, sind damit sehr ähnlich zu
denen, welche sich aus den originalen, nicht-selektionsbereinigten
Daten ergeben (vgl. i in Abb. 12b, S. 76). Lediglich die Streuung um
die gedachte Gerade stellt sich anhand der originalen Daten größer
dar.
Für die selektionsbereinigten mitochondrialen Marker zeigt sich in
der graphischen Auftragung der ersten beiden Hauptkomponenten
gegeneinander (Abb. 21b ii) eine gute Separierbarkeit ostindonesi-
scher, westmikronesischer und größtenteils der südostneuguineani-
schen Populationen voneinander. Ebenso wie für die autosomalen
Marker zeigt sich für die mitochondrialen Daten eine enge Beziehung
der kontinentalasiatischen Stellvertreter und der Bewohner der Inseln
Südost-Asiens. Konträr zu den autosomalen Daten bilden die ersten
beiden Hauptkomponenten der polynesischen Entitäten jedoch kein
eigenständiges Cluster, sondern bilden zusammen mit den anderen
neuguineanischen und den melanesischen Populationen eine eigene
Punktwolke, die in ihrer Lage in Relation zur ersten Hauptkomponen-
te am entgegengesetzten Ende zu den asiatischen Populationen liegt.
Die selektionsbereinigten Daten stellen sich im Hauptkomponenten-
Plot somit ganz ähnlich dar wie die nicht-selektionsbereinigten Daten
(vgl. ii in Abb. 12b, S. 76). Im Gegensatz zu Letzterem, bei dem sich
eine engere Beziehung der Bewohner Ost-Indonesien zu den Bewoh-
nern der Inseln Südost-Asiens und des asiatischen Festlands zeigte,
stehen nun die Ost-Indonesier zentraler zwischen dem asiatisch- und
dem neuguineanisch-beeinflußten Cluster.
Die Gruppen-Zugehörigkeit der untersuchten Populationen läßt
sich für die Y-chromosomalen Daten im Hauptkomponenten-Plot (iii
in Abb. 21b) sehr gut durch die ersten beiden Hauptkomponenten,
welche zusammen über 25 % der Gesamt-Variabilität des Untersu-
chungsgebiets erklären, separieren. Dabei scheinen diese Gruppen
entlang der ersten Hauptkomponente ungefähr nach der geographi-
schen Länge auf dem Erdball angeordnet zu sein. Dadurch bilden
die kontinentalasiatischen Populationen die linke Begrenzung des
Plots und die polynesischen bzw. ostmikronesischen Populationen die
rechte Begrenzung des Hauptkomponenten-Plots. Wie auch schon bei
den anderen Plots befinden sich die Stellvertreter der Inseln Südost-
Asiens in direkter Nachbarschaft zu den Entitäten Kontinental-Asiens.
Die Ost-Indonesien repräsentierenden lila Dreiecke verknüpfen im
Streudiagramm somit auch die neuguineanischen Populationen (über
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West-Neuguinea) mit den Bewohnern ISEAs. Den an West-Neuguinea
anschließenden Stellvertretern Zentral- und Südost-Neuguineas folgen
schließlich melanesische (lila Punkte) und polynesische (dunkelblaue
Dreiecke) Entitäten. Letztere überlappen jedoch stark und können
somit nicht ganz so leicht anhand der ersten beiden Hauptkomponen-
ten voneinander separiert werden. Die graphische Gegenüberstellung
der ersten beiden Hauptkomponenten der selektionsbereinigten Da-
ten unterscheidet sich vom Hauptkomponenten-Plot der originalen,
nicht bereinigten Daten im Wesentlichen darin, daß bei letzterem
die Melanesier und Polynesier zwar ebenso zusammenclusterten, je-
doch etwa gleich weit von den asiatisch-beeinflußten und den pa-
puanischen Gruppen waren. Im Vergleich impliziert die Lage der
Polynesier in direkter Nachbarschaft und weiterer Entfernung von
den Bewohnern ISEAs und des kontinentalasiatischen Festlands im
Hauptkomponenten-Plot der selektionsbereinigten Daten also auch
eine größere phyletische Distanz zwischen Polynesiern und Asiaten
als zwischen Polynesiern und Neuguineanern.
Ähnlich wie die selektionsbereinigten autosomalen und mitochon-
drialen Daten bilden auch die kraniometrischen Schädel-Dimensionen
im Hauptkomponenten-Plot (iv in Abb. 21b) ein Muster aus, welches
sich in ganz ähnlicher Weise auch für die originalen kraniometri-
schen Maße zeigt. Dabei bilden die Mitglieder der Gruppen mit den
größten Stichprobengrößen (Melanesier, Polynesier und Bewohner
der Inseln Südost-Asiens) drei eng nebeneinander liegende Cluster,
die zentral überlappen. Die neuguineanischen Stellvertreter liegen
dabei innerhalb der melanesischen Punktwolke, die Individuen Mi-
kronesiens überwiegend innerhalb des polynesischen Clusters. Auch
anhand der selektionsbereinigten morphometrischen Daten werden –
wie auch schon in den entsprechenden Streudiagrammen der gene-
tischen Datensätze – die Bewohner des südostasiatischen Festlands
im Hauptkomponenten-Plot in direkter Nähe zu den Bewohnern
der Inseln Südost-Asiens dargestellt. Trotz des nur sehr geringen
Anteils der durch die ersten beiden Hauptkomponenten erklärten
Varianz (3,205 %), lassen die selektionsbereinigten Ausprägungen der
Schädel-Dimensionen identische Interpretationen wie die originalen
kraniometrischen Daten zu.
Auch die mit Hilfe der selektionsbereinigten Daten und durch
Diskriminanz-Analysen der Hauptkomponenten abgeleiteten Admix-
ture-Plots (Abb. 21c) zeigen nur marginale Abweichungen zu den
auf den originalen Datensätzen geschätzten Admixture-Komponenten
(Abb. 12c, S. 77). Beispielsweise stellen sich die Repräsentanten der ein-
zelnen Gruppen nun für die mitochondrialen und Y-chromosomalen
Daten homogener dar als zuvor. Dafür wurden nun mehr polynesi-
sche Individuen als zuvor durch die selektionsbereinigten Schädel-
Dimensionen als zu den Inseln Südost-Asiens zugehörig geschätzt.
Generell zeigt sich für die autosomalen Daten eine engere Beziehung
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der Polynesier zu den Bewohnern ISEAs und Ost-Mikronesiens als
zu denen der benachbarten melanesischen oder neuguineanischen
Populationen. Andererseits steht auch eine enge Beziehung zwischen
den asiatisch geprägten Populationen Kontinental-Asiens und der
Inseln Südost-Asiens den – der Verteilung ihrer Komponenten nach,
insbesondere der im Admixture-Plot (i in Abb. 21c) als rot dargestellten
Komponente – recht homogenen Neuguineanern (Papuanern) und Me-
lanesiern gegenüber. Aufgrund der recht homogenen Klassifizierung
aller abgeleiteten geographischen Gruppen in den Admixture-Plots
für mitochondriale und Y-chromosomale Daten (Abb. 21c, ii und
iii), geben diese nur wenig Auskunft über genetische Ähnlichkeiten
zwischen den Gruppen und damit über mögliche phylogenetische
Beziehungen. Lediglich durch wenige Stichproben wird eine Bezie-
hung zwischen den Bewohnern ISEAs und den Ost-Indonesiern sowie
zwischen den Melanesiern und den Polynesiern (für die selektions-
bereinigten Y-chromosomalen Marker) offengelegt. Die letztgenannte
Beziehung findet mehr Unterstützung durch die mitochondrialen
Daten. Eine größere Ähnlichkeit zwischen polynesischen und mela-
nesischen Individuen wird zudem auch durch die kraniometrischen
Daten gestützt. Im Rahmen der durchgeführten Kreuzvalidierungen
der Diskriminanz-Analysen auf den Hauptkomponenten der auto-
somalen, mitochondrialen, Y-chromosomalen und kraniometrischen
Merkmale wurden 0,540, 0,201, 0,113 bzw. 0,736 als kleinste mittlere
Misklassifikations-Raten unter Verwendung der ersten 10, 56, 76 bzw.
298 Hauptkomponenten identifiziert.
Zur Generierung phylogenetischer Neighbor-Joining-Bäume wurde
erneut auf die Einteilung der untersuchten Entitäten in geographi-
sche Untergruppen zurückgegriffen (vgl. „Populations-Strukturen und
Stratifizierung“, S. 61). Um zu überprüfen, ob auch diese Einteilung
durch die verwendeten Datensätze weitestgehend gestützt wird und
ob sie zu einer Einteilung in relativ homogene Gruppen führt, wur-
den Randomisierungs-Tests durchgeführt, deren Ergebnisse in Tab. 7
dargestellt sind. Dabei ergab sich, daß mit Ausnahme der klassischen
genetischen Marker die Einteilung in Kleingruppen für alle selektions-
bereinigten Marker-Werte signifikant homogenere Cluster bilden als
dies im Rahmen randomisierter Kleingruppen-Zuordnungen erwart-
bar wäre. Aus diesem Grund wurde die bereits auf den originalen
Datensätzen angewandte Einteilung in Kleingruppen auch für die
selektionsbereinigten Daten übernommen.
Wie der phylogenetische Graph der originalen autosomalen Daten
(vgl. Abb. 14a, S. 88) zeigt, so indiziert auch der Neighbor-Joining-
Baum der selektionsbereinigten autosomalen Marker-Häufigkeiten
(Abb. 22a) eine ebenso stark ausgeprägte Beziehung zwischen den
asiatisch-geprägten Populationen (Kontinental-Asien und Entitäten
der ISEA) und den polynesischen Stichproben. Zwar clustern sieben
der insgesamt acht polynesischen Entitäten in einem übergeordneten
164 ergebnisse
3.1 untersuchung selektionsbedingter divergenzen 165
Abb. 22: Abgeleitete phylogenetische Bäume
Die mit Hilfe der selektionsbereinigten klassischen, autosomalen Marker (a),
mitochondrialen SNP-Häufigkeiten (b), Y-chromosomalen Haplogruppen-
definierenden SNP/Indel-Häufigkeiten (c) und kraniometrischen Dimensio-
nen (d) geschätzten phylogenetischen Graphen wurden nach dem Neighbor-
Joining-Verfahren konstruiert und bei den kontinental-asiatischen Vertretern
gewurzelt. Die Terminalnodien (syn. operationale taxonomische Einhei-
ten) wurden entsprechend ihrer Einordnung im Baum zu übergeordneten
geographischen Gruppen zusammengefaßt.
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Tab. 7: Ergebnisse der Randomisierungs-Tests für Kleingruppen
Datensatz p-Wert
Klassische genetische Marker 0,189
HLA-A < 0,001 ***
HLA-B 0,004 **
HLA-C 0,031 *
HLA-DPA1 < 0,001 ***
HLA-DPB1 < 0,001 ***
HLA-DQA1 < 0,001 ***
HLA-DQB1 0,002 **
HLA-DRB1 < 0,001 ***
Mitochondriale SNPs < 0,001 ***
Y-chromosomale SNPs < 0,001 ***
Kraniometrische Daten < 0,001 ***
Dargestellt sind die p-Werte der Randomisierungs-Tests, mit deren Hilfe auf
signifikante Gruppen-Unterschiede und damit auf signifikante Homogenität
der gebildeten Kleingruppen getestet wurde. Zur erleichterten Erfaßbarkeit
der Ergebnisse wurden neben den p-Werten signifikante Ergebnisse mit *
(0, 050 > p ≥ 0, 010), ** (0, 010 > p ≥ 0, 001) und *** (p < 0, 001) markiert.
Cluster mit den Melanesiern, Papuanern und Mikronesiern, jedoch
wird auch die westlichste der polynesischen Kleingruppen, der Groß-
raum um Samoa und Tonga herum, abseits von den verbliebenen
Polynesiern und direkt mit den Bewohnern ISEAs gruppiert.
Ein Vergleich der aus originalen und selektionsbereinigten mito-
chondrialen Daten (vgl. Abb. 14b vs. 22b) gewonnenen Bäume zeigt,
daß beide weitestgehend in ihrer Topologie übereinstimmen. Lediglich
innerhalb der (jeweils an der rechten Seite der Blätter notierten) größe-
ren geographischen Gruppen bzw. Kulturareale finden sich geringe
Unterschiede in der Anordnung und Organisation der betrachteten
Populationen. Die Polynesier bilden dabei ein Schwester-Taxon zu den
melanesischen Populationen, wobei beide zusammen mit den homo-
gen gruppierten Mikronesiern und erst dann mit den Neuguineanern
clustern. Die asiatischen Repräsentanten und Stellvertreter der Inseln
Südost-Asiens bilden schließlich den basalen Teil des Baums.
Die größte topologische Veränderung findet sich für die Y-chromo-
somalen Daten (Abb. 22c). Während die orignalen Daten noch die
Melanesier mit den Polynesiern (und beide mit den Papuanern) grup-
pierten, werden nun die Bewohner der polynesischen Inseln zusam-
men auf einem Ast mit den Bewohnern der Inseln Südost-Asiens
und Melanesiens dargestellt. Diesen Entitäten stehen die betrachteten
Gruppen Neuguineas als Schwester-Taxon gegenüber.
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Der auf den selektionsbereinigten kraniometrischen Dimensionen
rekonstruierte Baum (Abb. 22d) spiegelt in seiner übergeordneten
Topologie den phylogenetischen Graphen der originalen Schädel-
Dimensionen (vgl. Abb. 14d) wider. Lediglich innerhalb der die Kul-
turareale des pazifischen Untersuchungsgebiets repräsentierenden
Cluster gibt es leichte Abweichungen in der Stellung einzelner OTUs.
Generell deuten beide Graphen auf eine starke kraniometrische Ähn-
lichkeit zwischen polynesischen und melanesischen Individuen hin.
Beide clustern gemeinsam mit den Repräsentanten der Inseln Südost-
Asiens. Im Gegensatz zu den zuvor beschriebenen Neighbor-Joining-
Bäumen finden sich die Mikronesier sowie Papuaner im Baum in Abb.
22d an einer recht basalen Stelle, was auf eine stärkere Ähnlichkeit der
Individuen aus diesen Gebieten mit den Bewohnern des benachbarten
asiatischen Festlands als auf enge Beziehungen zu Melanesiern oder
Polynesiern hindeutet.
3.2 einfluss multipler admixture-ereignisse
Unter den geprüften Topologien befanden sich lediglich 23, welche
durch alle genetischen Datensätze gestützt wurden, d. h. für welche
die theoretischen f4-Statistiken (nach Anpassung an die empirisch
erhobenen Daten) für alle Kombinationen der einbezogenen sechs
Stellvertreter-Populationen innerhalb der geschätzten 95 %-Konfidenz-
Intervalle vorlagen. Unter diesen Topologien zeigte der in Abb. 23
dargestellte Admixture-Baum mit 38,608 die kleinste Summe der Fehler-
quadrate über alle drei Datensätze. Die theoretisch ermittelten besten
f4-Statistiken und ihre Lage relativ zu den empirisch geschätzten
Konfidenz-Intervallen für diesen Admixture-Graphen sind in den Ab-
bildungen 353a – c (S. 353 – 356) des Anhangs dargestellt. Sie zeigen,
daß für die mitochondrialen und NRY-Daten die ermittelten theore-
tischen f4-Statistiken, welche durch Anpassung des Baums an die
empirisch ermittelten f4-Werte gewonnen wurden, nahezu identisch
zu den letztgenannten sind. Nicht ganz so perfekt stellen sich die
autosomalen Daten dar, bei denen die geschätzten theoretischen Wer-
te zwar stets innerhalb der 95 %-Konfidenz-Intervalle liegen, jedoch
teilweise in mäßiger Entfernung von den empirischen ermittelten
Statistiken entfernt.
Von der Wurzel des entsprechend – des Optimierungs-Kriteriums
als optimal identifizierten – Admixture-Baums (in Abb. 23 als schwar-
zer Pfeil oben dargestellt) zweigen sehr basal die Repräsentanten
der Philippinen ab. Erst danach folgend wurde – entsprechend der
Topologie des gerichteten Graphen – das südliche China sowie die
Kontinental-Asien-nahe Insel Taiwan bevölkert. Nach der Admixture-
Topologie sind die rezenten Taiwanesen dabei durch eine Durchmi-
schung früher Asiaten (gestrichtelter Pfeil mit der Beschriftung α)
sowie späterer, südchinesischer Einwanderer (gestrichelter Pfeil mit
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Abb. 23: Optimaler durch die genetischen Datensätze gestützter Admixture-Baum
Die dargestellte Topologie gibt die gemeinsam durch die autosomalen, mi-
tochondrialen und Y-chromosomalen Daten am besten gestützte Theorie
zur Besiedlung des Süd-Pazifiks wieder. Der Graph ist dabei gerichtet, d. h.
gewurzelt. Die griechischen Buchstaben repräsentieren die geschätzten Ad-
mixture-Raten der durch gestrichelte Linien dargestellten Genfluß-Ereignisse
bzw. Populations-Fusionen, welche für die unterschiedlichen Datensätze
verschieden sind (vgl. Haupt-Text). Die Farben der Äste repräsentieren
die in der Diskussion des zweiten Teils der vorliegenden Arbeit wiederge-
gebene wahrscheinlichste Interpretation zur unterschiedlichen ethnischen
Zugehörigkeiten der betrachteten OTUs, welche durch verschiedene ethni-
sche Genesen und Migrationen bzw. großflächige Genflüsse erklärt werden
können (blau: asiatisch-beeinflußte Populationen, rot: papuanische Popula-
tionen, Lilatöne: unterschiedliche Admixture-Proportionen aus Asiaten und
Papuanern).
der Beschriftung 1− α) entstanden. Darüber hinaus sind aus einer
Abspaltung der frühen Siedler Near Ocenias die Papuaner hervorgegan-
gen, welche im Admixture-Baum durch die Bewohner des Hochlands
Papua-Neuguineas repräsentiert sind. Aus einer Durchmischung der
papuanischen und früheren taiwanesischen Populationen (Kanten mit
den Beschriftungen β und 1− β) entstanden schließlich die Kolonisten
Remote Oceanias (im Baum durch die Bewohner der Fidschi- und Cook-
Inseln repräsentiert). Durch zusätzlichen Genfluß von Vorfahren der
Hochland-Neuguineaner nach Melanesien, haben sich die rezenten
Fidschianer ausdifferenziert (vgl. Pfad mit der Beschriftung ε).
Die aus der Anpassung der an die empirischen Schätzer der f4-
Statistiken gewonnenen Admixture-Parameter für den identifizierten
besten zyklischen Graphen (Abb. 23) sind in Tab. 6 wiedergegeben.
Demnach sind die rezenten Taiwanesen rein autosomal das Ergebnis
eines Admixtures von αauto = 0, 233 frühen Asiaten oder Philippi-
nern und 1− αauto = 0, 767 Süd-Chinesen. Dieses Verhältnis dreht
sich jedoch vollständig um, wenn man den mitochondrialen bzw. Y-
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chromosomalen Schätzern glauben schenken will (αmtDNA = 0, 801
bzw. αY-DNA = 0, 996). Nach den autosomalen und mtDNA-Schätzern
sind die heutigen Bewohner Remote Oceanias (z. B. Cook-Insulaner)
aus Migranten mit einer starken asiatischen Prägung (entweder Nach-
fahren von Süd-Chinesen oder Taiwanesen) entstanden, wobei die-
se Gründer-Population nur geringen Genfluß aus Neuguinea erfah-
ren hat (βauto = 0, 099 und βmtDNA = 0, 008). Gemäß der Schät-
zung aus Y-chromosomalen Daten war der papuanische Beitrag mit
βY-DNA = 0, 123 jedoch stärker. Zusätzlich kam es jedoch zu einer wei-
teren Beimischung papuanischer Marker-Varianten durch Vorfahren re-
zenter Neuguineaner (εauto = 0, 668, εmtDNA = 0, 189, εY-DNA = 0, 772).






autosomal 0,233 0,099 0,668
mitochondrial 0,801 0,008 0,189
Y-chromosomal 0,996 0,123 0,772
Dargestellt sind die unter der Topologie in Abb. 23 für die verschiedenen
Datensätze geschätzten Admixture-Parameter.
3.3 wirkung von sex-biased admixture
3.3.1 Migrations-Verhalten indigener, rezenter Polynesier
Anhand des dritten und vierten Moments (Schiefe und Kurtosis)
der Verteilung der von indigenen Polynesiern mit ursprünglichen
Segel-Techniken zurückgelegten (Migrations-)Distanzen, läßt sich im
Kontext des Cullen-Frey-Graphen (vgl. Lage des dunkelblauen Punk-
tes in Abb. 24a) folgern, daß die Verteilung der Migrations-Distanzen
(vgl. Abb. 24b) durch eine Beta-Verteilung beschrieben werden kann.
Da Beta-Verteilungen im Allgemeinen auf Definitionsbereiche zwi-
schen inklusive 0 und 1 beschränkt sind, wurden die beobachte-
ten Distanzen durch die größte zurückgelegte Migrations-Distanz,
10046,72 km, dividiert und so die Daten auf Werte im Intervall [0; 1]
normiert. An diese Daten erfolgte schließlich die Anpassung einer
Beta-Verteilung, wobei die beiden Parameter der Verteilung als β1 =
0, 423 ± 0, 033 und β2 = 1, 835 ± 0, 201 (Schätzer ± Standardfehler
des Schätzers) bestimmt wurden. Die sich dabei ergebende Funkti-
on für die Wahrscheinlichkeits-Dichte wurde in Abb. 24b über dem
Histogramm als dunkelblaue Linie eingezeichnet.
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Abb. 24: Verteilung der durch Kanu-Fahrten indigener Polynesier zurückgelegten
geodätischen Distanzen
a: Cullen-Frey-Graph zur Identifikation der wahrscheinlichen Verteilung
der als dunkelblauer Punkt dargestellten Stichprobe. b: Darstellung der
Verteilung der empirisch ermittelten Migrations-Distanzen als Histogramm
sowie der Wahrscheinlichkeits-Dichte der an diese Daten angepaßten Beta-
Verteilung β (0, 423; 1, 835) (dunkelblaue Kurve).
3.3.2 Verteilung asiatischer Marker-Varianten im Untersuchungsgebiet
Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurden die Anteile asiatisch-
stämmiger Marker-Varianten (syn. Asian Ancestries) im Vergleich zu
den papuanisch-stämmigen Marker-Varianten im Untersuchungsge-
biet nach Chakraborty et al. (1992; vgl. S. 139 für die verwendete
Formel) geschätzt. Die auf diese Weise erhaltenen Schätzer (mit Wer-
ten im Intervall von [0; 1]) wurden farblich im Spektrum von rot bis
blau codiert und entsprechend der geographischen Lokalität der un-
tersuchten Deme als gefüllte Kreise in den Abb. 25a – d (unter der
Spalte „beobachtet“; vgl. S. 176 – 179) den besten Modellierungen
für das Slow Boat- und die Express Train-Szenarien gegenübergestellt.
Dabei repräsentieren blau gefüllte Kreise Deme, in welchen ausschließ-
lich asiatisch-stämmige Marker-Varianten nachgewiesen wurden und
die somit eine Asian Ancestry von 1,000 aufweisen. Rot codierte De-
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me weisen hingegen keine asiatisch-stämmigen und nur ausschließ-
lich papuanische Marker-Varianten auf (Asian Ancestry = 0,000). Die
unterschiedlichen rötlichen bis bläulichen Lila-Töne stellen dement-
sprechend Mischungen beider Extrema und damit Deme mit sowohl
asistisch- als auch papuanisch-stämmigen Marker-Varianten dar.
Anhand der autosomalen Schätzer der Asian Ancestries stellen sich
die meisten Deme des Untersuchungsgebiets (die der Inseln Südost-
Asiens, West-Neuguineas, Mikronesiens, Melanesiens und Polynesi-
ens) als weitestgehend asiatisch-beeinflußt dar. Lediglich die Neugui-
nea-nahen Deme der Molukken (Indonesien), die bereits in den vorhe-
rigen Untersuchungen des ersten und dieses Teils der vorliegenden
Arbeit (vgl. Abb. 11c, S. 74) zur Betrachtung einer ostindonesischen
Gruppe (zusammen mit der Kerngruppe der Inseln Südost-Asiens)
geführt hat, weisen autosomal einen größeren Anteil papuanischer als
asiatischer Marker-Varianten auf. Dies ist umso erstaunlicher, da die
benachbarten Deme West-Papuas wiederum stark asiatisch beeinflußt
zu sein scheinen. Lediglich ein Dem West-Neuguineas, welches am
südwestlichen Rand der politisch zu Indonesien gehörigen Landmas-
se positioniert ist, zeigt wiederum starke papuanische Einflüsse und
damit einen niedrigen Wert der Asian Ancestry. Zudem liegt das Dem
in direkter Nachbarschaft zu den Demen Papua-Neuguineas, welche
ihrerseits – zumindest im Kerngebiet – ein papuanisch-stämmiges
Cluster mit Werten der Asian Ancestry von < 0, 500 bilden. Dieses
papuanisch-beeinflußte Kerngebiet, welches sich um das Hochland
Papua-Neuguineas herum ausbildet, erstreckt sich jedoch gleichzeitig
auch bis nach Neubritannien. Der papuanische Einfluß wird erst wie-
der durch die stellvertretenden Deme der Admiralitäts-Inseln (Insel
Manus), Neuirlands sowie durch die Südost-Spitze Neuguineas und
die D’Entrecasteaux-Inseln begrenzt.
Die geographische Verteilung der asiatisch-stämmigen mitochon-
drialen Marker-Varianten stellt sich ganz ähnlich dar wie die der au-
tosomalen Asian Ancestries. Jedoch scheint sich hier das papuanische
Kerngebiet nicht ganz so weit über Papua-Neuguinea zu erstrecken.
Dieser Effekt scheint dadurch zustande zu kommen, daß insbesondere
die Deme des westlichen Papua-Neuguineas, welche anhand der auto-
somalen Schätzung noch stark papuanisch geprägt waren, nun einen
hohen Anteil asiatischer mitochondrialer Marker aufweisen (und da-
mit durch einen bläulichen Lilaton dargestellt werden). Aber auch die
Deme des südöstlichen Ausläufers Neuguineas, welche zuvor – bis
auf die Spitze der Landzunge – beinahe ausschließlich papuanische
autosomale Marker-Varianten aufwiesen, zeigen nun auf Grundlage
mitochondrialer Daten einen sehr hohen Anteil asiatischer Marker
(und damit hohe Werte der Asian Ancestry). Zuletzt unterscheidet sich
die Verteilung der mitochondrialen von der der autosomalen Asian
Ancestries auch dadurch, daß die Deme Ost-Indonesiens keine Indizien
für verstärkte papuanische Einflüsse mehr zeigen.
172 ergebnisse
Konträr zur geographischen Verteilung der autosomalen und mito-
chondrialen Asian Ancestry zeigt sich anhand der Y-chromosomalen
Schätzer eine deutlich stärkere Verbreitung papuanisch-stämmiger
Marker-Varianten von Neuguinea aus in die benachbarten Siedlungs-
räume (Inseln Südost-Asiens, Melanesien, Mikronesien und Polyne-
sien). Lediglich die Deme des asiatischen Festlands bleiben hiervon
ausgeschlossen. So weisen beispielsweise die Deme der Inseln Südost-
Asiens (westliche Inseln Indonesiens, Philippinen und Taiwan) leicht
überwiegend mehr asiatisch-stämmige als papuanisch-stämmige Mar-
ker auf, wobei rein optisch kein gradueller Verlauf von starker Durch-
mischung zu beinahe reinen asiatischen Entitäten erkennbar ist. Die
Deme der Molukken – diesmal aber auch ein Dem Sulawesis, für
welches Daten vorlagen – weisen, ähnlich wie für die autosomalen
Marker, nur einen sehr geringen Wert der Asian Ancestry und damit
einen hohen Anteil papuanischer Marker-Varianten auf. Die Deme
West-Neuguineas, welche einen hohen Anteil autosomaler und mito-
chondrialer asiatisch-stämmiger Marker-Varianten aufwiesen, reprä-
sentieren zwar überwiegend papuanisch-stämmige Y-chromosomale
DNA-Varianten, denen jedoch noch ein nicht unerheblicher Anteil
asiatischer Marker beigemengt ist. Dies gilt insbesondere für die west-
lichen Deme Neuguineas. Die zentralneuguineanischen und melanesi-
schen Entitäten weisen hingegen größtenteils kaum Spuren asiatisch-
stämmiger Marker-Varianten auf. Lediglich vereinzelte Deme zeigen
höhere Asian Ancestries. In der Tendenz zeigen erst die Stellvertre-
ter des mikronesischen Dems und der polynesischen Deme wieder
verstärkt asiatische Beimischungen, wobei die Asian Ancestries einen
Gradienten ausbilden, dem folgend die Deme mit zunehmender Ent-
fernung zu Zentral-Polynesien (also Richtung Peripherie) verstärkt
asiatische Marker-Varianten aufweisen.
Um die Qualität der Schätzung der Asian Ancestries aus den im
Rahmen der vorliegenden Arbeit verwendeten Datensätzen abzuschät-
zen, wurden die aus den autosomalen und mitochondrialen Marker-
Häufigkeiten geschätzten Werte mit denen aus genomisch hochauflö-
senden autosomalen und X-chromosomalen Markern geschätzten und
von Vallée et al. (2016) wiedergegebenen Werte der Asian Ancestry kor-
reliert. Im Rahmen der hierfür durchgeführten Randomisierungs-Tests
mit 100000 Wiederholungen konnte für die autosomalen Schätzer ein
Pearson-Korrelationskoeffizient von 0,803 beobachtet werden, welcher
signifikant verschieden von 0 ist (p = 0, 006). Die Korrelation zwi-
schen mitochondrialen und X-chromosomalen Schätzern der Asian
Ancestries erwies sich mit einem Koeffizienten von 0,904 sogar noch
höher. Auch diese Korrelation scheint (auf einem Signifikanz-Niveau
von α = 0, 050) signifikant verschieden von 0 zu sein (p = 0, 004).
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3.3.3 Gleichungsbasiertes Modell
3.3.3.1 Modell-Anpassung
Im Rahmen der Anpassung der gleichungsbasierten Modellierungs-
Ergebnisse an die beobachteten autosomalen, mitochondrialen und
Y-chromosomalen Verteilungen der Asian Ancestries, wurden mit Hilfe
der Ergebnisse von Simulated Annealing-Ansätzen und approximativer
Bayes-Schätzungen a posteriori-Wahrscheinlichkeits-Verteilungen für
die vier Parameter, asiatische (ma) und papuanische Migrationsrate
(mp), Fekunditäts-Differenz ( fd) und Verpaarungs-Ungleichgewicht
(M), welches zu Sex-biased Admixture führt, geschätzt. Die durch arith-
metische Mittelwerts-Bildung dabei als (möglicherweise) optimale
Parameter-Werte angenommenen Ausprägungen sind für die betrach-
teten vier Modelle (ein Slow Boat- und drei verschiedene Express Train-
Modelle) in Tab. 9 gegenübergestellt. Dabei zeigte sich jeweils, daß
die asiatischen Migrationsraten – unabhängig von der betrachteten
Modell-Variante – jeweils nur ungefähr halb so groß sind wie die
papuanischen Migrationsraten. Besonders auffällig ist dabei, daß die
optimalen Schätzer für ma und mp für das Slow Boat-Szenario mit
0,469 bzw. 0,941 deutlich höher als für die Express Train-Szenarien
(m̄a = 0, 254, m̄p = 0, 451) sind. Dies würde bedeuten, daß über 94
% der als papuanisch klassifizierten Individuen eines Dems in jeder
Generation emigrieren. Die Schätzer der Fekunditäts-Differenzen fd
sowie die geschätzten Verpaarungs-Ungleichgewichte M sind jedoch
über alle vier gleichungsbasierte Modelle quantitativ gering.
Tab. 9: Optimale Parameter-Werte und Modell-Charakteristika





SBT 0,469 0,941 0,005 0,019 0,145 0,133 0,357 17,618
ETM1 0,263 0,438 -0,001 0,008 0,250 0,394 0,429 14,860
ETM2 0,250 0,459 -0,001 0,009 0,347 0,453 0,400 13,577
ETM3 0,250 0,455 -0,001 0,009 0,347 0,454 0,400 13,576
Als durch Anpassung an die aus empirischen Beobachtungen geschätzten
Asian Ancestries identifizierten optimalen Parameter-Werte und zugehöri-
ge Modell-Charakteristika (R2-Werte sowie Summe der quadrierten Resi-
duen über alle Datensätze hinweg, RSStotal). SBT: Modellierung der Slow
Boat-Theorie, nach der sich asiatische Marker-Varianten ausschließlich über
benachbarte Deme ausbreiten können. ETM1: Modellierung einer Express
Train-Migration von Taiwan ins Bismarck-Archipel, wo freie Deme durch die
Immigranten kolonisiert werden, zusätzlich zum Slow Boat-Szenario. ETM2:
Wie ETM1, jedoch durchmischen sich einige Nachkommen taiwanesischer
Immigranten nicht mit den benachbarten Papuanern und besiedeln nach
und nach die restlichen melanesischen Inseln und Deme Samoas und Ton-
gas. ETM3: Wie ETM2, jedoch mit einer zusätzlichen frühen Express Train-
Migration indigener Asiaten nach West-Papua (in Generation 1).
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Die mit Hilfe der posterioren Parameter-Verteilungen (vgl. Abb. 27a,
S. 185) geschätzten 95 %-Konfidenz-Intervalle der asiatischen Migrati-
onsraten, ma, überlappen sich für die Express Train-Modelle. Hingegen
kann keine Überschneidung für die Konfidenz-Intervalle dieses Pa-
rameters für Slow Boat- mit den Express Train-Modellen festgestellt
werden, weshalb geschlußfolgert werden kann, daß sich der Wert
dieses Parameters für das Slow Boat-Modell mit großer Konfidenz
quantitativ unterscheidet (SBT: [0, 454; 0, 480], ETM1: [0, 249; 0, 274],
ETM2: [0, 238; 0, 266], ETM3: [0, 239; 0, 265]; siehe Tab. 9 für eine Er-
klärung der Abkürzungen SBT und ETM1 – 3). Dasselbe gilt für die
geschätzten optimalen Werte der papuanischen Migrationsrate, mp:
SBT: [0, 926; 0, 957], ETM1: [0, 425; 0, 452], ETM2: [0, 444; 0, 473], ETM3:
[0, 445; 0, 471]. Auch für die Fekunditäts-Differenz fd, welche für das
Slow Boat-Modell (SBT) mit 0,005 geringfügig zu Gunsten papuanischer
und für die Express Train-Modelle mit -0,001 tendenziell zu Gunsten
asiatischer Nachkommen geschätzt wurde, findet sich anhand der
95 %-Konfidenz-Intervalle kein Indiz für signifikante Unterschiede
zwischen den Modellen (SBT: [0, 001; 0, 010], ETM1: [−0, 005; 0, 003],
ETM2: [−0, 005; 0, 004], ETM3: [−0, 005; 0, 004]). Lediglich der Schätzer
für das Slow Boat-Modell unterscheidet sich mit 95 %iger Sicherheit
signifikant von 0. Die Verpaarungs-Ungleichgewichte (Parameter M)
wurden unabhängig vom betrachteten Modell stets mit leicht positi-
ven Werten als optimale Parameter-Ausprägung gewählt. Mit Hilfe
der geschätzten posterioren Verteilungen des Parameters M läßt sich
zudem zeigen, daß über alle Modelle hinweg die positive Verpaarungs-
Präferenz (zwischen asiatischen Frauen und papuanischen Männern)
mit großer Konfidenz größer als 0 ist (SBT: [0, 011; 0, 027], ETM1:
[0, 002; 0, 014], ETM2: [0, 002; 0, 017], ETM3: [0, 002; 0, 018]).
Die unter geschätzten optimalen Parameter-Werten (vgl. Tab. 9, S.
173) modellierten geographischen Verteilungen der autosomalen, mi-
tochondrialen und Y-chromosomalen Asian Ancestries sind für die vier
unterschiedlichen Modelle (SBT, ETM1 – 3) in den Abb. 25a – d auf
den nachfolgenden Seiten dargestellt. Die geschätzte Nachbildung der
heutigen Verteilung von Asian Ancestries unter der Annahme einer
Diffusion von Individuen (und der mit ihnen assoziierten Marker-
Varianten), die ausschließlich über benachbarte Deme erfolgt, so wie
es das Slow Boat-Modell postuliert, ist in Abb. 25a widergegeben.
Bereits visuell ist gut erkennbar, daß selbst unter den optimalen Para-
metern das Modell das Cluster neuguineanischer Deme mit geringer
Asian Ancestry (und somit mit hohem Anteil an Individuen mit papua-
nischen Marker-Varianten) nicht vorhersagen kann. Während für die
Schätzung der Asian Ancestries der mtDNA augenscheinlich alle Deme
in einem einheitlichen Blauton (und damit mit Werten nahe 1) darge-
stellt wurden, bilden die autosomalen Schätzer der Asian Ancestries
einen leichten Gradienten mit Werten nahe 1,000 in der Peripherie
bis zu etwa 0,500 in den zentralen Regionen Papua-Neuguineas und
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Melanesiens aus. Durch diese Umstände lassen sich auch die rela-
tiv niedrigen Determinationskoeffizienten von 0,145 (für autosomale
Schätzer) und 0,133 (für mitochondriale Schätzer) erklären. Ein Deter-
minationskoeffizient von R2 = 0, 357 deutet für die Y-chromosomalen
Schätzer der Asian Ancestry-Verteilung bereits an, daß hier das Slow
Boat-Modell besser im Stande war, die reale Verteilung asiatischer
Marker-Varianten im Untersuchungsgebiet zu modellieren. Allerdings
überschätzt das Modell hier die Ancestry-Werte der Asien-nahen und
zentral-papuanischen Deme.
Für das Modell mit einer Express Train-Migration von Taiwan ins
Bismarck-Archipel und die Salomonen, wo die ankommenden Immi-
granten die noch unbesiedelten Deme kolonisieren (ETM1), deutet sich
im Gegensatz zum reinen Slow Boat-Modell für die mitochondrialen
Schätzer bereits ein Cluster an Demen innerhalb Papua-Neuguineas
mit leicht verringerter Asian Ancestry (jedoch immer noch mit Werten,
die tendenziell über 0,500 liegen) an (vgl. Abb. 25b, S. 177). Und auch
für die autosomalen Ancestry-Schätzer ist nun ein klares Minimum in
Papua-Neuguinea erkennbar, wobei die Werte in Richtung der Inseln
Südost-Asiens, Mikronesiens und Polynesiens hin wieder zunehmen.
Diese Verteilung, welche die wahre, empirisch ermittelbare geographi-
sche Verteilung der Asian Ancestries besser beschreibt, drückt sich auch
in höheren R2-Werten aus (R2autosomal = 0, 250, R
2
mtDNA = 0, 394). Des
Weiteren bilden sich unter den besten Parameter-Schätzern in diesem
Modell nun Y-chromosomal nahezu rein papuanische Deme inner-
halb Zentral-Papua-Neuguineas aus, so wie es empirisch beobachtet
werden kann. Dennoch unterschätzt das Modell – wie bereits das
reine Slow Boat-Modell (vgl. Abb. 25a) auch – die Y-chromosomalen
Asian Ancestries der kontinentalasiatischen Deme, welche sich nach
Datenlage als (nahezu exklusiv) asiatisch präsentieren. Dennoch ergibt
sich für die Y-chromosomalen Daten ein höherer R2-Wert von 0,429 in
diesem Express Train- als für das Slow Boat-Modell.
Die beste Emulation der tatsächlichen, heutigen Verteilung asien-
und papua-stämmiger Marker-Varianten im Untersuchungsgebiet er-
gibt sich jedoch für die letzten beiden Express Train-Modelle (ETM2
und ETM3), in denen die Nachkommen einiger taiwanesischer Express
Train-Migranten, welche sich initial im Bismarck-Archipel und den
Salomonen niederließen, weitestgehend isoliert von den Papuanern
Neuguineas blieben und schließlich Vanuatu, Neukaledonien, die
Fidschi-Inseln, Samoa und Tonga besiedelten. Die Ergebnisse dieser
Modell-Läufe sind in den Abb. 25c (S. 178) und 25d (S. 179) dargestellt.
Obwohl das Modell ETM3, dessen Ergebnisse in Abb. 25d dargestellt
wurden, von einer zusätzlichen frühen Express Train-Migration nach
West-Neuguinea ausgeht, lassen sich die emulierten Verteilungen der
Asian Ancestries rein visuell nicht voneinander unterscheiden: Im Ver-
gleich zu den Ergebnissen des Modells ETM1 (vgl. Abb. 25b) bildet
sich im östlichen Bereich Neuguineas das Cluster von Demen mit
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Abb. 25: Modellierungs-Ergebnisse (unter besten Parameter-Werten)
Dargestellt sind jeweils die Modellierungs-Ergebnisse (geographische Ver-
teilung der Asian Ancestry im Untersuchungsgebiet) unter den Parameter-
Werten, welche die Differenzen zwischen beobachteten (aus empirischen
Daten geschätzten) und modellierten Asian Ancestries minimieren. Dabei
sind die beobachteten den modellierten Schätzer für die autosomalen, mi-
tochondrialen und Y-chromosomalen Daten jeweils gegenübergestellt. a:
Slow Boat-Szenario, in dem sich – ausgehend von der initialen Verteilung
asiatischer und papuanischer Deme (vgl. Abb. 18, S. 143) – asiatische Marker
ausschließlich durch benachbarte Deme („Diffusion“) über das pazifische
Untersuchungsgebiet verteilen können.
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Abb. 25: Modellierungs-Ergebnisse (unter besten Parameter-Werten) (Fortset-
zung)
b: Express Train-Szenario, in dem – zusätzlich zur Ausbreitung von Marker-
Varianten durch Diffusion durch benachbarte Deme – im Rahmen einer
singulären Express Train-Migration Individuen aus Taiwan ins Bismarck-
Archipel einwanderten und dort freie Deme besetzten.
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Abb. 25: Modellierungs-Ergebnisse (unter besten Parameter-Werten) (Fortset-
zung)
c: Szenario, in dem sich einige Nachkommen der aus Taiwan ankommen-
den Express Train-Migranten (vgl. b) nicht mit Papuanern durchmischen
und schließlich die noch nicht kolonisierten Deme Melanesiens (Reef- und
Santa Cruz-Inseln der Salomonen, Vanuatu, Neukaledonien, Fidschi) sowie
Samoas und Tongas besetzen.
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Abb. 25: Modellierungs-Ergebnisse (unter besten Parameter-Werten) (Fortset-
zung)
d: Express Train-Modell wie unter c beschrieben, jedoch mit einer zusätzli-
chen frühen Express Train-Migration von Taiwan nach West-Papua (westli-
cher Teil Neuguineas).
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hoher autosomaler Asian Ancestry noch deutlicher heraus, wobei sein
Kerngebiet im Bereich des papua-neuguineanischen Hochlands liegt.
Eine ähnliche Verteilung, jedoch – wie auch anhand der Verteilung
der Ancestries aus empirischen Daten erkennen läßt – räumlich stär-
ker umgrenzt, stellt sich für die mitochondrialen Asian Ancestries dar.
Im Vergleich zu den vorherigen Modellen, in denen keine mtDNA-
Ancestries von kleiner 0,500 erreicht wurden (was einen höheren An-
teil an asiatisch-stämmigen als papuanisch-stämmigen Individuen
in den entsprechenden Demen impliziert), sind nun im Kerngebiet
des papua-neuguineanischen Clusters auch Deme mit einer Asian
Ancestry von < 0, 500 vertreten. Allerdings wird im Vergleich zur
empirisch beobachteten Verteilung der Anteil papuanisch-stämmiger
Marker-Varianten immer noch deutlich unterschätzt. Die modellierte
geographische Verteilung der Y-chromosomalen Ancestries indiziert
ebenso den höchsten Anteil papuanischer Marker-Varianten im zuvor
beschriebenen Kerngebiet. Wie bereits in den zuvor beschriebenen Mo-
dellen, stellen sich die Deme der Inseln Südost-Asiens, Melanesiens,
Mikronesiens und Polynesiens, aber auch des asiatischen Festlands, in
den Simulations-Ergebnissen der Modelle ETM2 und ETM3 als Grup-
pe von Individuen mit deutlich gemischter (d. h. sowohl asiatischer als
auch papuanischer) Herkunft dar. Unter allen emulierten Szenarien
erreichen diese beiden Modelle die höchsten R2-Werte und scheinen
somit im Stande zu sein, die Realität am besten abzubilden. Die indivi-
duellen R2-Werte betragen 0,347 (für die autosomalen Daten in beiden
Modellen), 0,453 bzw. 0,454 (für die mtDNA-Daten des Modells ETM2
bzw. ETM3) sowie 0,400 (für die Y-chromosomale Schätzung in beiden
Modellen).
Um zu überprüfen, ob die zentralen Tendenzen der für jedes Modell
über alle drei Datensätze gepoolten Residuen (Differenzen zwischen
beobachteten und mit Hilfe der verschiedenen Modelle geschätzten
Asian Ancestries) signifikant von 0 abweichen (Null-Hypothese), ka-
men nicht-parametrische Wilcoxon-Rangsummen-Tests zum Einsatz.
Diese zeigten für die drei betrachteten Express Train-Modelle, daß
sich die Mediane der Residuen unter den optimierten Parametern
nicht signifikant von 0 unterscheiden (pETM1 = 0, 084, pETM2 = 0, 113,
pETM3 = 0, 196). Lediglich für das Slow Boat-Modell indiziert ein p-
Wert von 0,013 auf einem Signifikanz-Niveau von α = 0, 050 einen
Median, der signifikant vom Wert 0 abweicht.
Als Standardabweichungen der Residuen der vier Modelle un-
ter den als optimal identifizierten Parameter-Werten ergaben sich
sSBT = 0, 270, sETM1 = 0, 252, sETM2 = 0, 242 und sETM3 = 0, 241. Um
zu überprüfen, ob sich die Verteilungen der Residuen hinsichlich
ihrer Streuung signifikant voneinander unterscheiden, wurden paar-
weise Ansari-Bradely-Tests durchgeführt. Aufgrund der potentiellen
α-Fehler-Kumulierung (durch diese multiplen Tests), wurden die da-
bei erhaltenen p-Werte (vgl. Tab. 10) mit einem Bonferroni-korrigierten
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Tab. 10: Paarweiser Vergleich der Residual-Streuungen
ETM1 ETM2 ETM3
SBT 0,261 0,181 0,148
ETM1 0,818 0,789
ETM2 0,961
Ergebnisse (p-Werte) paarweiser Vergleiche der Residuen-Streuung mit zwei-
seitigen Ansari-Bradley-Tests für die vier Modelle (SBT, ETM1, ETM2, ETM3;
vgl. Legende von Tab. 9).
Signifikanz-Niveau von α = 8, 333× 10−3 verglichen. Dabei zeigte sich,
daß es keine signifikanten Unterschiede in der Streuung (Dispersion)
der Residual-Verteilungen gibt und daß sich somit auch die Standard-
abweichungen nicht signifikant voneinander unterscheiden. Aufgrund
der niedrigeren p-Werte der Vergleiche der Express Train-Modelle mit
dem Slow Boat-Modell, welche etwa um den Faktor 3 – 6 kleiner als die
p-Werte der Vergleiche der Express Train-Emulationen untereinander
sind, wurden zudem einseitige Ansari-Bradley-Tests durchgeführt, um
zu testen, ob die Residual-Streuungen der drei Express Train-Modelle
kleiner als die des Slow Boat-Szenarios sind. Zwar zeigen die Simula-
tionen ETM2 und ETM3 in der Tendenz geringere Streuungen als SBT
(pSBT – ETM2 = 0, 090, pSBT – ETM3 = 0, 074; pSBT – ETM1 = 0, 131), jedoch
sind diese Unterschiede – auch ohne Korrektur für multiples Testen –
nicht signifikant, weshalb davon ausgegangen werden muß, daß sich
die Residual-Streuungen zwischen den Modellen nicht signifikant
voneinander unterscheiden.
Weiterhin wurden exemplarisch für einige Deme die simulierte zeit-
liche Veränderung der Asian Ancestries der drei Teilgenome unter dem
Express Train-Modell betrachtet, in dem die im Bismarck-Archipel aus
Taiwan ankommenden Migranten die dortigen freien Deme (zusam-
men mit den Papuanern benachbarter Deme) kolonisieren und eine
Gruppe von Nachfahren dieser Migranten, welche sich nicht mit den
in Neuguinea heimischen Papuanern weiter vermischten, die Inseln
Remote Oceanias bis hin nach Samoa sowie Tonga besiedeln (ETM2 &
3). Die geographischen Lagen der hierfür ausgewählten Entitäten sind
in Abb. 26a dargestellt. Die Teil-Graphen in Abb. 26b stellen die Ver-
änderungen der autosomalen, mitochondrialen und Y-chromosomalen
Asian Ancestries im Laufe der Zeit (seit der Kolonisierung der sie reprä-
sentierenden Deme) dar. Zusätzlich zur eigentlichen Abszissenachse,
welche den zeitlichen Verlauf als Generationszahl seit Beginn der mo-
dellierten Ausbreitung (vor 4500 Jahren; austronesische Expansion)
angibt, wurde eine zusätzliche x-Achse hinzugefügt, welche die tem-
poräre Komponente in Jahren vor heute (BP) repräsentiert. Generell
zeigt sich, daß die modellierten Asian Ancestries (auch bei den nicht
in Abb. 26 dargestellten Demen) für bestimmte Zeitpunkte so sortiert
sind, daß die mitochondriale DNA stets größere oder gleich große
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Abb. 26: Temporäre Variabilität von Asian Ancestries
Dargestellt ist die zeitliche Variation der Asian Ancestries für einige pazifische
Deme unter Annahme der Gültigkeit des Modells ETM2 (vgl. Legende von
Tab. 9). a: Geographische Standorte der Deme, deren Verlauf in b dargestellt
wurde. b: Zeitliche Entwicklung der autosomalen, mitochondrialen und Y-
chromosomalen Asian Ancestry für sechs stellvertretende Deme Taiwans, der
Marianen, Neubritanniens, der salomonischen Santa Cruz-Inseln, Vanuatus
und Samoas. Zu den Zeitpunkten t1 bis t3 werden benachbarte Deme
kolonisiert, wobei die ankommenden Individuen und ihre Nachfahren
aufgrund stärkerer unterschiedlicher Anteile asiatischer Marker-Varianten
durch „Diffusions“-Migration nach und nach auch die Asian Ancestries
benachbarter Deme beeinflussen (siehe Haupttext).
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Asian Ancestries wie die Y-chromosomalen Marker zeigen. Der autoso-
male Anteil asiatisch-stämmiger Marker-Varianten liegt hingegen stets
zwischen dem der mtDNA und der NRY-Daten (Effekt des positiven
Wertes des Verpaarungs-Ungleichgewichts).
Die Zeitreihen in Abb. 26b zeigen für das taiwanesische sowie
für das marianische Dem einen (temporären) Verlust an asiatischen
Marker-Varianten zum Zeitpunkt t1, welcher sich durch einen Abfall
der Asian Ancestries aller Datensätze ausdrückt. Die Reduktion der
Asian Ancestries wirkt dabei scheinbar stärker auf die Stellvertreter
der Marianen, welche (im Rahmen der Modellierung und nach frü-
hesten bekannten Radiocarbon-Datierungen anthropogener Relikte)
in der Generation 44 (und damit vor ca. 3500 Jahren) besiedelt wur-
den und – aufgrund ihrer vermehrten Wechselwirkung mit Trägern
überwiegend asiatischer Marker-Varianten – einen sehr hohen Anteil
autosomaler, mitochondrialer und Y-chromosomaler Marker erhalten
konnten. Bezeichnend ist hierbei, daß exakt zu diesem Zeitpunkt,
welcher als t1 bezeichnet und in den Abbildungen für Taiwan und
die Marianen durch die fein gepunktete Linie repräsentiert wird, ein
zu den Marianen benachbartes und über die Marianen auch indi-
rekt mit Taiwan verbundenes Dem (vgl. Abb. 18, S. 143) der Karoli-
nen (Yap-Inseln) erstbesiedelt wurde. Im Gegensatz zu ihren neuen
Nachbarn, den Bewohnern der Marianen, weisen die Kolonisten der
karolinischen Yap-Inseln nur einen mäßigen Anteil asiatischer Marker-
Varianten auf, welcher sich in mittleren Asian Ancestries ausdrückt
(autosomal: 0,511, mitochondrial: 0,587, Y-chromosomal: 0,453). Der
Anteil asiatisch-stämmiger Marker-Varianten innerhalb des betrachte-
ten Dems Taiwans sinkt ebenso ab dem Zeitpunkt t1. Generell ist hier
aber der Verlust asiatischer Marker-Varianten (und damit die Zunah-
me an papuanischen Marker-Varianten) nicht so stark ausgeprägt und
damit gradueller als für die marianischen Repräsentanten.
Ebenso graduelle und (kaum) in ihrer Kontinuität gestörte Verläufe
ergeben sich für die betrachteten Deme Neubritanniens, die salomo-
nischen Santa Cruz-Inseln sowie Vanuatus. Deutlich erkennbar ist
für den Stellvertreter Neubritanniens, daß die aus einer Hybridisie-
rung der aus Taiwan ankommenden Express Train-Migranten mit den
indigen in Neubritannien lebenden Papuanern entstehende Fortpflan-
zungsgemeinschaft anfangs nur einen niedrigen Anteil asiatischer
Marker-Varianten (beigetragen durch die Express Train-Migranten)
aufweist. Aufgrund der dem Modell zugrundegelegten allgemeinen
Migrations-Dynamik und der speziellen demographischen Charak-
teristika erhöht sich jedoch der Anteil asiatisch-stämmiger Marker-
Varianten innerhalb Neubritanniens auf ein (final) mittleres Niveau.
Die in der rechten Spalte von Abb. 26b dargestellten Entwicklun-
gen der Asian Ancestries repräsentieren die Mikroevolution der durch
die Lapita-Leute erstmals besiedelten Deme Near Oceanias, wobei die
Sortierung von oben nach unten die zeitliche Besiedlungsabfolge wi-
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derspiegelt. Aufgrund der Charakteristika der modellierten Express
Train-Modelle ETM2 und ETM3, startet die Kolonisierung mit einer
Gruppe von Siedlern, deren genetische Zusammensetzung der Asian
Ancestry des taiwanesischen Dems zur modellierten Generation 53
(Express Train-Migration von Taiwan nach Neubritannien, ca. 3300
Jahre BP) entspricht. Bereits kurz nach der Initial-Besiedlung der Near
Oceania nächstgelegenen Inseln Melanesiens, den Santa Cruz-Inseln,
gelangen verstärkt papuanisch-stämmige Marker-Varianten ins Dem
und verringern auf diese Weise seine Asian Ancestries geringfügig.
Auch innerhalb Vanuatus ist eine Reduktion der Asian Ancestries nach-
weisbar, welche jedoch gradueller und somit zeitlich versetzt und
langsamer stattfindet.
Im Gegensatz zu den zuvor beschriebenen und in relativer Nachbar-
schaft liegenden Demen Remote Oceanias, ist für das samoanische Dem
keine Reduktion des Anteils asiatisch-stämmiger-Marker-Varianten
kurz nach der Kolonisierung mehr nachweisbar. Eine eher impulsar-
tige (wenngleich geringe) Absenkung der Asian Ancestries läßt sich
für Samoa erst zum Zeitpunkt t2 (Generation 98, ca. 2300 Jahre BP)
und nach dem Zeitpunkt t3 (Generation 164, ca. 800 BP) nachweisen.
Auch hier fällt – wie bereits für die betrachteten Deme Taiwans und
der Marianen-Inseln – auf, daß exakt zum Zeitpunkt t2 (den ermittel-
ten Angaben zur Erstbesiedlung folgend) ein Dem im französischen
Überseegebiet Wallis und Futuna (Lage zwischen Fidschi, Samoa und
Tuvalu) initialbesiedelt wurde. Dieses direkt zu Samoa benachbar-
te Dem zeigt wegen eines verstärkten Einflusses der sich nach und
nach innerhalb Melanesiens ausbreitenden papuanisch-stämmigen
Marker-Varianten eine niedrigere Asian Ancestry als Samoa selbst.
Zum Zeitpunkt t3 wurden hingegen die letzten, zum mikronesischen
Siedlungsgebiet zählenden Inseln Kiribatis bevölkert, welche ihrerseits
von südwestlicher gelegenen mikronesischen Inseln aus kolonisiert
wurden und über sie asiatisch- und papua-stämmige Marker-Varianten
erhielten (initiale Asian Ancestries – autosomal: 0,585 bzw. 0,598, mito-
chondrial: 0,759 bzw. 0,790, Y-DNA: 0,418 bzw. 0,386). Die entsprechen-
den Deme Kiribatis sind jedoch nicht direkt zu Samoa benachbart und
nur über minimal zwei Deme miteinander verbunden. Die Abnahme
der Asian Ancestries innerhalb Samoas erfolgt nach den Ergebnissen
der Modellierung erst einige wenige Generationen nach dem durch
die fein gestrichelte Linie gekennzeichneten Zeitpunkt t3.
3.3.3.2 Kreuzvalidierung
Im Rahmen einer Kreuzvalidierung sollte überprüft werden, ob die
mit Hilfe des verwendeten Optimierungs-Ansatzes geschätzten vier
Modell-Parameter korrekt vorhergesagt werden können. Dies ist dann
der Fall, wenn die mit den wahren (tatsächlichen) Werten assoziierten
geschätzten Parameter eine Punktwolke bilden, die sich gut durch
eine Gerade mit einer Steigung von 1,000 approximieren läßt. Die sich
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Abb. 27: Posteriore Parameter-Verteilung und Kreuzvalidierungs-Ergebnisse
Dargestellt sind die Verteilungen der Parameter des gleichungsbasierten
Modells sowie die Kreuzvalidierungs-Ergebnisse. a: Die mit Hilfe der ap-
proximativen Bayes-Schätzung (ABC) abgeleiteten posterioren Verteilungen
der vier Modell-Parameter unter Annahme der Gültigkeit des Express Train-
Modells ETM2 (vgl. Legende von Tab. 9). Die rote Strich-Punkt-Linie gibt
dabei die Lage des arithmetischen Mittelwerts, die vertikalen, blau gestri-
chelten Linien die untere und obere Grenze des 95 %-Konfidenz-Intervalls
an. b: Gegenüberstellung der im Rahmen der Kreuzvalidierung festgesetz-
ten, wahren Parameter-Werte und die unter den verwendeten Realisierun-
gen geschätzten Parameter-Werte. Die Werte-Paare sollten einer Geraden
mit der Steigung 1,000 (vgl. eingezeichnete graue diagonale Linie in den
Teil-Darstellungen) folgen, sofern das verwendete Verfahren zur Parameter-
Schätzung leistungsfähig ist. Von links nach rechts geben die Teil-Plots die
Kreuzvalidierungs-Ergebnisse für die asiatische Migrationsrate (ma), die
papuanische Migrationsrate (mp), die Fekunditäts-Differenz ( fd) und das
Verpaarungs-Ungleichgewicht (M) an.
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dabei durch insgesamt 20 Durchläufe (unter den vier verschiedenen
Slow Boat- und Express Train-Modellen) ergebenden Punktwolken sind
in Abb. 27b dargestellt. Dabei zeigt sich bereits rein visuell, daß die
Werte-Paare aus wahren und geschätzten Werten der eingezeichneten
Geraden (mit einem Achsenabschnitt von 0,000 und einer Steigung von
1,000) folgen. Die als wahr angenommenen und durch Optimierung
(der sich aus den angenommenen Parametern ergebenden Anteile
asiatischer Marker-Varianten) geschätzten Parameter ergeben in einer
linearen Regression für die asiatische Migrationsrate (ma) eine Stei-
gung von 0,982, für die papuanische Migrationsrate (mp) eine Steigung
von 0,888, für die Fekunditäts-Differenz ( fd) eine Steigung von 0,867
und für das Verpaarungs-Ungleichgewicht zwischen als asiatisch und
papuanisch klassifizierten Individuen (M) eine Steigung von 1,123.
Mit Hilfe von Bootstrap-Tests, bei denen in 100000 Wiederholungen
die Verteilung der Steigung durch Ziehen von Werte-Paaren aus den
in den Abbildungen dargestellten originalen Werte-Paaren (Rearrange-
ment) geschätzt wurde, wurde letztlich die Wahrscheinlichkeit dafür
berechnet, daß die beobachteten Steigungen einer wahren Steigung
von 1,000 folgen (Null-Hypothese). Dabei wurden keine Indizien für
eine signifikante Abweichung der zuvor berechneten und hier wider-
gegebenen Steigungen der Regressions-Geraden von 1,000 gefunden
(p-Werte für ma: 0,373, mp: 0,160, fd: 0,232, M: 0,721). Somit kann
angenommen werden, daß die zur Kreuzvalidierung herangezogenen
Schätzwerte zusammen mit den wahren Parameter-Werten Geraden
mit einer Steigung von 1,000 bilden.
4
Z U S A M M E N FA S S U N G D E R E R G E B N I S S E U N D
D I S K U S S I O N
4.1 untersuchung selektionsbedingter divergenzen
Um zu eruieren, ob die im Rahmen des zweiten Teils der vorliegenden
Arbeit mit einbezogenen potentiellen Selektions-Faktoren signifikant
mit der rezenten Verteilung der Marker-Spektren korrelieren, wurde
im Rahmen multipler linearer Regressionen versucht, die Häufigkeiten
der einzelnen Marker-Varianten durch eben diese Selektions-Faktoren
vorherzusagen. Dabei konnten etliche signifikante Einflüsse festgestellt
werden. Dies kann als Indiz dafür gewertet werden, daß die rezent
beobachtbaren Ausprägungen der potentiell beeinflussenden Faktoren
die heutige genetische Landschaft durch selektive Förderung oder Be-
nachteiligung einzelner Marker-Varianten formte, so wie dies bereits
für zahlreiche Marker auf globaler Ebene mehrfach dargelegt werden
konnte (z. B. Blair & Feldman 2015, Hancock et al. 2008, Prugnolle et
al. 2005a, etc.). Mit Hilfe der Werte einzelner Selektions-Faktoren an
den Stichproben-Lokalitäten sowie den geschätzten Achsenabschnit-
ten und Steigungs-Koeffizienten (der für einzelne Polymorphismen
anhand größter R2-Werte gewählten Modelle), wurden schließlich die
Marker-Quantitäten ohne selektive Wirkung der betrachteten Fakto-
ren an den unterschiedlichen ozeanischen Standorten geschätzt. Mit
Hilfe dieser selektionsbereinigten (Populations- oder individuellen)
Charakteristika wurde schließlich erneut die biologische Strukturie-
rung des Süd-Pazifiks unter Anwendung einiger der im ersten Teil
der vorliegenden Arbeit verwendeten Verfahren untersucht. Sofern
selektiver Einfluß auf die zur Untersuchung herangezogenen Marker
allein im Stande wäre, die im vorherigen Teil dieser Arbeit (sowie
in zahlreichen Publikationen zuvor) beobachteten widersprüchlichen
Signaturen ozeanischer Populationen zu erklären, müßten sich aus
diesen Analysen über alle Datensätze hinweg identische Schlußfol-
gerungen hinsichtlich der biologischen Strukturierung des Untersu-
chungsgebiets ableiten lassen.
Wie bereits im ersten Teil dieser Arbeit, wurde auch im zweiten Teil
mit der Einteilung der Stichproben in – nach Selektions-Bereinigung
der Daten – möglichst homogene pazifische Regionen mit Hilfe des
Complete Linkage-Verfahrens begonnen (vgl. „Populations-Strukturen
und Stratifizierung“, S. 61). Dabei wurden die in Abb. 20 (S. 156) darge-
stellten und mit Hilfe des Silhouetten-Verfahrens bestimmten Cluster
als optimale Gruppierungen ermittelt, die in den nachfolgenden Absät-
zen weiter diskutiert werden. Obwohl die so bestimmten Einteilungen
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nach (selektionsbereinigt-)genetischen Kriterien teilweise andere geo-
graphische Muster erbrachten als die Complete Linkage-Clusterung auf
den originalen Datensätzen (vgl. Abb. 11, S. 74), ließ eine gemeinsame
Betrachtung aller drei genetischer Datensätze (autosomal, mitochon-
drial, Y-chromosomal) eine Bildung identischer, in sich homogener
Gruppen zu, wie zuvor. Zum Zweck der besseren Vergleichbarkeit der
Muster, die sich für die selektionsbereinigten und die originalen Daten
ergaben, wurde diese Strukturierung des Untersuchungsgebiets über-
nommen (vgl. Abb. 21a, S. 158). In den Randomisierungs-Tests zeigte
sich zudem, daß die so gewählte Einteilung in Stichproben-Gruppen
über einen Großteil der autosomalen Marker, sowie die mitochon-
drialen, Y-chromosomalen und kraniometrischen Daten, homogenere
Gruppen bildete, als dies unter zufälliger Anordnung erwartbar wäre
(vgl. Tab. 6, S. 160). Lediglich die klassischen genetischen Marker so-
wie die HLA-A-, -C- und -DPB1-Gene unterstützten diese Einteilung
nicht. Darüber hinaus wurde getestet, ob die Clusterung auch die
Einteilung in Kleingruppen weitestgehend stützt. Dies ist unter dem
verwendeten Signifikanz-Niveau von α = 0, 050 für alle Datensätze
bis auf die klassischen genetischen Marker der Fall (Tab. 7, S. 166).
Die größte Veränderung in der geographischen Verteilung der mit
Hilfe des Complete Linkage-Verfahrens identifizierten Cluster (vgl. Abb.
20, S. 156), zeigt sich für die klassischen genetischen Marker (Abb. 20a).
Während anhand der originalen Daten die untersuchten Stichproben
zu lediglich zwei Gruppen zusammengefaßt wurden (vgl. Abb. 11a),
wurden für die selektionsbereinigten Marker insgesamt vier Cluster
als optimal erachtet. Dabei wurde nun ein Großteil der melanesischen
Entitäten mit denen der Inseln Südost-Asiens geclustert. Eine starke
Assoziation zu dieser Gruppierung zeigen zudem die Stichproben des
östlichen Mikronesiens. Polynesien, für welches im originalen Daten-
satz durch die Zugehörigkeit zu ISEA eine starke asiatische Prägung
erkennbar war, bildet nun ein eigenständiges Cluster. Die restlichen
Stichproben (West- und Zentral-)Mikronesiens sowie Neuguineas bil-
den (geographisch gesehen) ein Misch-Cluster aus den verbliebenen
beiden Cluster-Gruppen, wobei sich diese geographisch nicht klar
voneinander trennen lassen. Im Hauptkomponenten- sowie Admixture-
Plot (vgl. i in Abb. 21b – c, S. 158 – 159) ergeben sich im Vergleich zu
den auf den originalen autosomalen Daten basierenden Darstellungen
(vgl. i in Abb. 12b – c, S. 76 – 77) nur wenige Veränderungen. Hier fällt
lediglich auf, daß nun die mikronesischen Entitäten verstärkte Affini-
täten zu den Stichproben Melanesiens aufweisen. Ansonsten läßt sich
– besonders anhand der Admixture-Plots – erkennen, daß zwischen Po-
lynesiern und den Einwohnern der Inseln Südost-Asiens immer noch
eine enge Beziehung besteht (vgl. ähnliche Werte der Vertreter beider
Gruppen entlang der ersten Achse im Hauptkomponenten-Plot). Eben-
so wie anhand der originalen Daten zeigt sich aber gleichzeitig auch
die enge Vergesellschaftung der papuanischen und melanesischen
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Entitäten miteinander, die im Hauptkomponenten-Plot nur schwer
voneinander trennbar sind. Diese Schlußfolgerungen läßt auch der
aus den selektionsbereinigten Daten abgeleitete Neighbor-Joining-Baum
(Abb. 22a, S. 164) zu, der eine ähnliche Topologie wie der auf den
originalen Daten geschätzte Graph (vgl. Abb. 14a, S. 88) aufweist.
Generell muß daher für die betrachteten autosomalen Daten geschluß-
folgert werden, daß die Entfernung des statistisch ermittelten Effekts
der betrachteten Selektions-Faktoren aus dem originalen Datensatz
dieselben inhaltlichen Schlußfolgerungen zur Populations-Struktur
zulassen, wie der originale Datensatz selbst: Die Populationen Neu-
guineas und Melanesiens stellen sich als autosomal insgesamt relativ
homogen dar. Sie lassen sich klar von den Bewohnern der westlich
und östlich benachbarten Regionen (Inseln Südost-Asiens und Polyne-
sien) abgrenzen. Die Polynesier zeigen stärkere Ähnlichkeiten mit den
Einwohnern ISEAs als den Melanesiern in der direkten Nachbarschaft.
Diese Strukturierung der pazifischen Populationen steht in perfek-
tem Einklang mit den Vorhersagen nach dem Express Train-Modell
(Diamond 1988), welches davon ausgeht, daß die Proto-Polynesier
Einwanderer aus dem südostasiatischen Umfeld sind, welche im Lau-
fe ihrer Migration entlang der Küste Neuguineas kaum genetische
Einmischungen durch die in der Migrationsumgebung lebenden Pa-
puaner erfahren haben. Die Einwohner Mikronesiens zeigen hingegen
unterschiedliche Einflüsse: Während die Entitäten West-Mikronesiens
stärkere Affinitäten zu den Populationen der Inseln Südost-Asiens
mit geringen Einmischungen papuanischer Marker-Spektren (z. B. in
Palau) aufweisen, lassen sich in den Ost-Mikronesiern kaum gene-
tische Bindungen zu den Einwohnern ISEAs, dafür jedoch stärkere
Affinitäten zu den papuanischen Entitäten nachweisen.
Die Ergebnisse der Diskriminations- und Ordinations-Verfahren auf
den selektionsbereinigten kraniometrischen Daten zeigen ebenso eine
stärkere Verbindung der Polynesier zu den Insulanern Südost-Asiens
(vgl. iv in Abb. 21c, S. 159). Die Zuordnung einiger geographisch
klar polynesischer Individuen zu ISEA zeigt sich im Admixture-Plot
der originalen Schädel-Dimensionen (iv in Abb. 12c, S. 77) hinge-
gen noch nicht. Dies gilt zudem auch für die polynesischen Anteile
innerhalb West-Mikronesiens sowie die verstärkte Affinität der Mela-
nesier zu den Polynesiern. Diese Beobachtung könnte dem Umstand
geschuldet sein, daß sich die entlang der ersten beiden Diskriminanz-
Funktionen (basierend auf den nicht-bereinigten Daten, siehe iv in
Abb. 12b) deutlicher voneinander distanzierten Cluster (Asien-ISEA,
Neuguinea-Melanesien und Polynesien) nach Zugrundelegen der se-
lektionsbereinigten kraniometrischen Dimensionen (iv in Abb. 21b)
deutlich überlappen. Ein solcher Effekt der Selektions-Bereinigung
ist dabei durchaus erwartbar, da diese nicht nur die durch die po-
tentiellen Selektions-Faktoren bedingte Variabilität innerhalb der Clu-
ster erklärt, sondern auch die zwischen den Individuen selbst, die
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– besonders in den geographischen Gruppen-Grenzen – quantitativ
ganz ähnlichen Selektions-Wirkungen unterliegen. Obwohl sich nun
in den Hauptkomponenten-Plots eine verstärkte Separierbarkeit der
West-Neuguineaner von den übrigen Stellvertretern Neuguineas und
Melanesiens zeigt, sind dennoch die starken genetischen Beziehun-
gen zwischen den zuvor genannten Clustern erkennbar. Durch die
Positionierung der polynesischen Entitäten innerhalb desselben Clu-
sters wie die nach geographischen Kriterien definierten Kleingrup-
pen Melanesiens innerhalb des Neighbor Joining-Baums (Abb. 22d, S.
165), wird nochmals die morphologische (kraniologische) Ähnlichkeit
der Polynesier und Melanesier hervorgehoben. Diese starke Affini-
tät könnte leicht mit den Schlußfolgerungen der Slow Boat-Theorie
Oppenheimer & Richards (2001) in Einklang gebracht werden. Al-
lerdings zeigen für den hier betrachteten Datensatz die Melanesier
keine enge Verbindung zu den Neuguineanern, sondern sie bilden
als Melanesien-Polynesien-Cluster die Nachbar-Gruppe zu den Stich-
proben der Inseln Südost-Asiens. Die Nähe zu diesem Cluster, die
sich somit zwischen die Melanesier und Polynesier einerseits sowie
die Neuguineaner andererseits schiebt, scheint eher auf eine Express
Train-Besiedlung (Diamond 1988) als valideres Modell für die Koloni-
sierung Remote Oceanias hinzudeuten. Die Analyse der Dimensionen
untersuchter pazifischer Schädel läßt damit, nach Bereinigung des
geschätzten selektiven Einflusses, dieselben Schlußfolgerungen wie
die nicht-bereinigten Daten zu und zeigt zudem über alle Verfahren
hinweg nahezu identische Muster (vgl. beispielsweise Abb. 22d mit
Abb. 14d, S. 89).
Wie für den originalen Datensatz, wurde anhand der selektionsbe-
reinigten mtDNA-Daten im Complete Linkage-Verfahren eine optimale
Cluster-Zahl von zwei identifiziert. In ihrer geographischen Verteilung
unterscheiden sich die Ausdehnungen beider Cluster kaum (vgl. Abb.
20b, S. 156, mit Abb. 11b, S. 74): Von den Küsten des kontinentalen
Südost-Asiens erstreckt sich bis nach Papua-Neuguinea hinein das
eine Cluster (zu dem auch drei der fünf westmikronesischen Stichpro-
ben zählen), während die verbleibenden Regionen Neuguineas, die
Inseln Melanesiens sowie Polynesien, die zweite Gruppe bilden. Diese
Gruppierung spiegelt sich grob auch im Hauptkomponenten-Plot (ii
in Abb. 21b, S. 158) wider, wo sich besonders die Stichproben des asia-
tischen Kontinents, der Inseln Südost-Asiens sowie Ost-Indonesiens
entlang der dargestellten Achsen von den restlichen Punkten abhe-
ben. Obwohl die meisten der westmikronesischen Entitäten nach dem
Complete Linkage-Ansatz zum Cluster mit den im vorherigen Satz ge-
nannten Gruppen geclustert wurden, stellt sich diese Gruppe in Abb.
20b als näher an den Stichproben des zweiten Clusters positioniert dar.
Diese Beobachtung stimmt zudem mit der generellen Tendenz in der
Auftragung der Werte der ersten beiden Diskriminanz-Funktionen des
originalen mitochondrialen Datensatzes (vgl. ii in Abb. 12b, S. 76) über-
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ein. Diese Schlußfolgerung trifft auch auf die allgemeinen Muster der
Admixture-Plots für die originalen und selektionsbereinigten Marker-
Frequenz-Spektren zu (ii in Abb. 21c und 12c). Die auffallendsten Un-
terschiede sind dabei die geringeren posterioren Wahrscheinlichkeiten
der Zugehörigkeit zu Zentral-Neuguinea für einige zuvor als zentral-
neuguineanisch klassifizierte melanesischen Entitäten. Aber auch die
übergeordnete Clusterung der betrachteten Kleingruppen unterschei-
det sich nicht zwischen den Neighbor Joining-Bäumen für die originalen
(Abb. 14b, S. 88) und selektionsbereinigten Marker-Häufigkeiten (Abb.
22b, S. 164). Es zeigt sich hingegen erneut eine enge Vergesellschaftung
der Polynesier mit den Melanesiern, und über diese mit den Einwoh-
nern Neuguineas. Dieses Melanesien-Neuguinea-Polynesien-Cluster
ist erst über das „Schwester-Taxon“, Mikronesien, sekundär mit den
asiatisch beeinflußten Kleingruppen der Inseln Südost-Asiens (Indo-
nesien, Philippinen, Taiwan) und Kontinental-Asiens verbunden. In
der Gesamtheit der explorativ dargestellten Assoziationen zwischen
den untersuchten Entitäten muß – wie bereits anhand der originalen
mtDNA-Datensätze – geschlußfolgert werden, daß die mitochondriale
Signatur besser durch das Slow Boat-Modell (Oppenheimer & Richards
2001) als durch die Express Train-Theorie erklärt werden kann.
Für die selektionsbereinigten Y-chromosomalen Daten haben sich
– wie schon für die originalen Daten (vgl. Abb. 11c, S. 74) – erneut
vier relevante Cluster im Complete Linkage-Ansatz ergeben (Abb. 20c,
S. 156). Ihre geographischen Verteilungen unterscheiden sich jedoch
signifikant: So ist das ehemalige Ost-Indonesien-Cluster, welches sich
zuvor über die Inseln der Banda- und Timor-See (Umfeld der Mo-
lukken) erstreckte, nun verschwunden. Stattdessen findet sich eine
kleine Ansammlung von Stichproben mit Zugehörigkeit zur selben
Gruppe, in der Region der Süd-Philippinen. Die Region des ehemali-
gen Ost-Indonesien-Clusters wird nun hingegen durch Stichproben
repräsentiert, welche mit den Polynesiern assoziiert sind. Infolge der
sich durch die Selektions-Bereinigung verändernden genetischen Si-
gnatur der populationsspezifischen Daten hat sich auch das Muster
stark verändert, welches sich im Vergleich der auf den originalen
(iii in Abb. 12c) bzw. selektionsbereinigten Marker-Spektren (iii in
Abb. 21c, S. 159) basierenden Hauptkomponenten-Plots ergeben. Trotz
der strukturellen Veränderung ergeben sich nach beiden Graphen
semantisch die selben Cluster-inhärenten Affinitäten zueinander: Die
polynesischen Stichproben überlappen stark mit der Punktwolke Me-
lanesiens und indizieren somit große genetische Ähnlichkeit beider
Gruppen. Aufgrund der Nähe der melanesischen Entitäten zu denen
Neuguineas, zeigt Polynesien (als Cluster) eine deutlich größere Nä-
he zu den Papuanern Neuguineas als zu den asiatisch beeinflußten
Vertretern (Populationen der Küste Südost-Asiens und Einwohner
der Inseln Südost-Asiens). Die Mitglieder der einzelnen neuguinea-
nischen Cluster stellen sich im Hauptkomponenten-Plot anhand der
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selektionsbereinigten Daten deutlich separierter voneinander dar, als
für den originalen Datensatz. Zuletzt verrät die Nähe der einzigen
Stichprobe Ost-Mikronesiens im dargestellten Koordinaten-System zu
Polynesien eine starke Affinität, welche möglicherweise auf starken
Y-chromosomalen Genfluß zwischen den Bewohnern beider Regionen
hinweist (vgl. Hanihara 1993, Pietrusewsky 1990). Im Admixture-Plot
(iii in Abb. 21c, S. 159) zeigen sich jedoch keine besonderen Indizien
für eine enge Beziehung der Ost-Mikronesier mit den Polynesiern. Im
Vergleich zum identischen Plot für die originalen NRY-SNPs/Indels
(vgl. iii in Abb. 12c) zeigt der erstellte Graph eine starke Homoge-
nität der zu den verschiedenen Clustern gehörenden Stichproben.
Dieser Befund, der lediglich durch geringe Affinitäten der Polynesier
und Melanesier, einer zentralneuguineanischen Entität zu Melanesien
sowie einer ISEA-Population zu Ost-Indonesien, Ausnahmen zeigt,
läßt sich vermutlich leicht mit der besseren visuellen Separierbar-
keit der durch das Complete Linkage-Verfahren gebildeten Gruppen
im Hauptkomponenten-Plot erklären. Lediglich die Anordnung eini-
ger Cluster übergeordneter Gruppen in den Neighbor-Joining-Bäumen
unterscheidet sich für die originalen (Abb. 14c) von den selektionsbe-
reinigten Y-chromosomalen Daten (Abb. 22c, S. 165): Während sich
für die originalen Daten die Polynesier stärker mit den Melanesiern
und über sie mit den Papuanern Neuguineas vergesellschaftet dar-
stellten, zeigt sich nun aufgrund der Selektions-Bereinigung zwar
immer noch die Herausbildung eines Clusters zwischen Polynesien
und Melanesien. Dieses Cluster ist jedoch topologisch enger mit den
Einwohnern der Inseln Südost-Asiens als mit den Neuguineanern
verbunden. Dies impliziert also eine engere Vergesellschaftung der
Polynesier (und Insel-Melanesier) mit den Asien-nahen Einwohnern
des westlichen Pazifiks, und damit eine geringere genetische Distanz
dieser Gruppen als zwischen den papuanischen Neuguineanern und
den Melanesiern bzw. Polynesiern. Konträr zu dem auf den originalen
Datensätzen beruhenden Neighbor-Joining-Graph stellt der auf Basis
der selektionsbereinigten Daten berechnete Baum das einzige Indiz
dafür dar, daß die betrachteten Selektions-Faktoren einen starken
Einfluß auf die beobachtbaren biologischen Signaturen des Unter-
suchungsgebiets genommen haben könnten. Ob dies wirklich der
Fall ist, könnte vermutlich nur durch aDNA-Analyse in entsprechend
hoher zeitlicher Auflösung und ausreichender Stichprobengröße em-
pirisch auf molekularer Ebene nachgewiesen werden. Denn auch eine
fehlerhafte Schätzung der Stärke der einzelnen Selektions-Faktoren
könnte zu einer fehlerhaften Bereinigung der Daten geführt haben.
Unter dieser Betrachtung muß jedoch nun auch – gegensätzlich zu
den Interpretationen der originalen Datensätze – für die bereinigten
Y-chromosomalen Daten der Schluß gezogen werden, daß die Daten-
Grundlage besser mit einer Besiedlung Remote Oceanias nach dem
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Express Train- als nach dem Slow Boat-Modell in Einklang zu bringen
ist.
Wie die Analyse der Wirkung möglicher selektiv beeinflussender
Faktoren auf die Häufigkeiten einzelner Polymorphismen innerhalb
weltweit verteilter Stichproben zeigte, können potentiell einige dieser
Selektions-Faktoren mit der Verteilung und Abundanz der betrach-
teten Marker in Verbindung gebracht werden. Ob Selektion dabei
wirklich ursächlich für die Herausbildung der untersuchten globa-
len Marker-Spektren war, läßt sich allein anhand der beobachteten
regressiven Zusammenhänge nicht sagen, da Korrelationen dieser
Art keinen Beweis für Kausalitäten darstellen und solche bestenfalls
im Rahmen temporär hochauflösender Studien alter DNA unter zeit-
gleicher Kenntnis der zu den verschiedenen Zeitpunkten wirkenden
Selektions-Drücke eruiert werden kann (vgl. Diskussion am Ende
des vorherigen Absatzes). Zweifelsohne hat die Korrektur des mit-
tels multipler linearer Regression ermittelten potentiellen Selektions-
Einflusses auf einzelne Marker zu leicht veränderten biologischen
Marker-Spektren und damit mikroevolutiven Signaturen (und Affi-
nitäten zwischen einzelnen Stichproben- bzw. Individuen-Gruppen)
geführt. Mit Ausnahme der Topologie des Y-chromosomalen Daten-
satzes nahmen diese veränderten Signaturen jedoch keinen Einfluß
auf die generelle Schlußfolgerung hinsichtlich der Besiedlungs- und
postkolonialen Migrations-Dynamik. Der selektive Einfluß auf die
Marker-Spektren muß daher wahrscheinlich als relativ gering an-
gesehen werden und scheint nicht im Stande gewesen zu sein, die
beobachtbaren Unterschiede (und damit Schlußfolgerungen) zwischen
den Datensätzen hinreichend erklären zu können. Auch die anfäng-
liche Befürchtung, daß die Schätzung des Selektions-Einflusses mit
exklusiven In Sample-Daten des Untersuchungsgebiets zu einer Ver-
fälschung der kraniometrischen Daten hätte führen können, hat sich
nicht bewahrheitet. Andererseits hätte mit hoher Wahrscheinlichkeit
eine größere Abweichung der (scheinbaren) Signaturen der selektions-
bereinigten kraniometrischen Dimensionen von den originalen Daten
erkennbar sein müssen.
4.2 einfluss multipler admixture-ereignisse
Im Rahmen der Untersuchung zur möglichen Erklärung der beobacht-
baren widersprüchlichen Signaturen einzelner genetischer Datensätze
durch multiple Admixture-Ereignisse, wurde zunächst mit acht stellver-
tretenden südpazifischen Populationen gearbeitet. Die Topologien der
mit Hilfe ihrer Marker-Spektren generierten Neighbor Joining-Bäume
wurden schließlich dazu verwendet, um durch Permutation der Gra-
phen und Hinzufügen von bis zu vier Admixture-Kanten an allen mög-
lichen Positionen in den so erhaltenen Bäumen, eine Graphen-Menge
zu bilden. An dieser wurde dann durch Optimierung der Admixture-
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Parameter (Anteile ancestraler Populationen, die zur Genese einer
rezenten oder anderen ancestralen Population beigetragen haben) und
Astlängen versucht, die theoretischen f4-Statistiken an die empirisch
beobachteten f -Statistiken anzupassen. Die Güte dieser Optimierung
konnte schließlich durch einen Vergleich der theoretischen f4- mit den
95 %-Konfidenz-Intervallen der empirisch geschätzten f4-Statistiken
eruiert werden. Im Falle der Identifikation multipler Admixture-Baum-
Topologien mit über alle Parameter nicht-signifikanten Unterschieden
zwischen theoretischen und empirischen Schätzern, sollte der zykli-
sche Admixture-Graph gewählt werden, welcher die kleinste Summe
der Fehler über alle drei genetischen Datensätze aufwies. Leider ist es
für die acht pazifischen Repräsentanten nicht geglückt, eine Topologie
zu identifizieren, für welche die theoretisch angepassten Statistiken
innerhalb der empirisch geschätzten 95 %-Konfidenz-Intervalle über
alle Datensätze hinweg vorlagen. Daher wurde in einem finalen Schritt
die Anzahl der rezenten Stellvertreter-Populationen auf sechs redu-
ziert und für diese sechs OTUs alle denkbaren dichotom verzweigten
Graphen mit zusätzlich bis zu vier Admixture-Ereignissen (an allen
denkbaren Kanten der Bäume) generiert und die Plausibilität die-
ser großen Zahl möglicher Modelle für die Populations-Historie des
Süd-Pazifiks durch Anpassung der theoretischen Parameter an die
empirisch Ermittelten überprüft.
Auf diese Weise konnten unter den mehr als 200 Millionen denkba-
ren Admixture-Topologien insgesamt 23 identifiziert werden, welche
nach den oben genannten Kriterien als plausibel erschienen. Der nach
Maßgabe der kleinsten Summe der Differenzen zwischen theoreti-
schen und empirisch geschätzten f4-Statistiken als optimal identifizier-
te Baum, wurde in Abb. 23 (S. 168) dargestellt. Die terminalen Knoten
(beschriftete Ellipsen) dieses Baums repräsentieren dabei die rezenten
Populationen, mit deren Marker-Häufigkeits-Spektren die Parameter
des Graphen geschätzt wurden. Wird der in Abb. 23 dargestellte Baum
als Modell für die Besiedlungs-Historie des Süd-Pazifiks verstanden,
die mit dem schwarzen Pfeil am oberen Ende der Abbildung beginnt,
so scheint die Topologie eine Kolonisierungs-Abfolge widerzuspiegeln,
wie sie im Konsens der Slow Boat- (Oppenheimer & Richards 2001)
und Express Train-Modelle (Diamond 1988) beschreibbar ist:
Die Besiedlung beginnt dabei mit der Ankunft der frühen Asia-
ten (potentiell entlang der Süd-Küste des asiatischen Kontinents ein-
wandernde Out of Africa-Migranten; Macaulay et al. 2005) im heute
kontinentalen Teil Südost-Asiens (vgl. kurzer schwarzer Pfeil an der
Wurzel in Abb. 23). Die Nachkommen dieser Kolonisten wanderten
zunächst einerseits in das Gebiet der heutigen Philippinen, anderer-
seits jedoch in das Gebiet Süd-Chinas ein, wo aus ihnen die rezenten
Bewohner dieser Regionen mit typisch südostasiatischen Charakteri-
stika hervorgingen (vgl. Lipson et al. 2018). Die Nachkommens-Linien
und -Migrationen dieser frühen Philippiner und Süd-Chinesen mit
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typisch asiatischen Marker-Varianten wurden dabei in der Abbildung
in blauer Farbe dargestellt, um eine entsprechende Korrespondenz
mit den im Rahmen der vorliegenden Arbeit verwendeten blauen
Farbtönen für asiatisch-geprägte Populationen und roten Farben für
papuanische Entitäten zu gewährleisten. In der Interpretation des
gezeigten Admixture-Baums, sind die rezenten Taiwanesen aus einer
Durchmischung von proto-chinesischen sowie proto-philippinischen
Migranten hervorgegangen. Trotz der geographischen Nähe Taiwans
zur Süd-Küste Chinas und den Philippinen, welche in den rezenten
Populationen durch große genetische Ähnlichkeiten beider Popula-
tionen zueinander erkennbar ist (Hudjashov et al. 2017, Mörseburg
et al. 2016), zeigen mehrere Studien anderer Autoren (z. B. Ko et
al. 2014, Lipson et al. 2014, Skoglund et al. 2016, etc.), daß Taiwan
wahrscheinlich ausschließlich von Süd-China aus besiedelt wurde.
Zusätzlich zu den (auch rezent noch) austronesisch-sprachigen Ein-
wohnern der Inseln Südost-Asiens, gelangte eine Gruppe der ankom-
menden Out of Africa-Migranten nach Neuguinea. Aus ihr sind nach
der rekonstruierten Phylogenie die Papuaner (Menschen mit papuani-
scher Kultur, Sprache und papua-charakteristischen Marker-Varianten)
hervorgegangen (vgl. rote Kanten im Baum; Lipson et al. 2014). Die
Kolonisten Remote Oceanias, welche die melanesischen Fidschi- und po-
lynesischen Cook-Inseln erstbesiedelten, scheinen – nach Maßgabe der
identifizierten optimalen Topologie – von einer Gruppe südchinesisch-
beeinflußter Proto-Taiwanesen und papuanischer (neuguineanischer)
Einwanderer hervorgegangen zu sein (Lila-Töne; möglicherweise mit
der Lapita-Kultur assoziierte Menschen). Der Grund, weshalb die re-
zenten Fidschi-Insulaner in einigen Charakteren (im Vergleich zu den
Polynesiern) mehr papuanische als austronesische Eigenschaften verei-
nen, scheint eine zusätzliche sekundäre Einwanderung papuanischer
Menschen nach Melanesien gewesen zu sein (vgl. rosa Mischfarbe).
Aufgrund unterschiedlicher Migrations-Bereitschaften männlicher
und weiblicher Individuen, können die auf Grundlage maternaler
(mtDNA) und paternaler (Y-DNA) genetischer Marker geschätzten Ad-
mixture-Anteile (vgl. die Parameter α, β und ε an den Kanten im Graph
von Abb. 23, S. 168) freilich signifikant voneinander abweichen. Da
die Durchmischung zweier Menschen-Gruppen jedoch stets zu einer
50 %igen Weitergabe der Autosomen beider Migranten-Ethnien führt
(und die möglicherweise in unterschiedlicher Anzahl an dem Admix-
ture beteiligten Männer und Frauen so auch immer ihre – zumindest
unter Annahme von Panmixie in den Herkunfts-Populationen – ge-
meinsamen autosomalen Charakteristika weitergeben), sind Beiträge
zum Genom der admixten Populationen erwartbar, die für die autoso-
malen Schätzer stets zwischen den mitochondrial und Y-chromosomal
geschätzten Admixture-Parametern liegen. Auf diese Weise läßt sich zu-
sätzlich die Qualität des abgeleiteten Admixture-Baums validieren. Ein
Vergleich der für die drei Datensätze geschätzten Admixture-Parameter
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(Tab. 8, S. 169) zeigt jedoch, daß diese Erwartung zumindest für die
Durchmischung der Proto-Chinesen und -Philippiner, die zur Begrün-
dung der taiwanesischen Ethnien geführt hat, nicht zutrifft (Parameter
α). (Auch für die anderen 22 denkbaren Admixture-Topologien zeigen
sich stets ähnliche Widersprüche.) Hier wurde ein um den Faktor
3,5 kleinerer Admixture-Anteil auf Grundlage der autosomalen Daten
(αautosomal = 0, 233) als für die mitochondrialen (αmtDNA = 0, 801) oder
Y-chromosomalen Daten (αY-DNA = 0, 996) geschätzt. Die autosomalen
Schätzer für die Parameter β und ε entsprechen jedoch der theore-
tischen Erwartung. Dieser Befund läßt zumindest Zweifel darüber
aufkommen, ob großflächige Admixture-Ereignisse (nach der Methode
von Reich et al. 2009 und Patterson et al. 2012 geschätzt) tatsächlich
im Stande sind, den Dissens hinsichtlich der Besiedlungs-Dynamik
Remote Oceanias aufzuklären.
Die Admixture-Parameter (β und 1− β), welche für die vermeintli-
chen Erstbesiedler des melanesisch-polynesischen Teils Remote Ocea-
nias geschätzt wurden, und welche somit potentiell die einwandern-
den Lapita-Menschen darstellen, indizieren sowohl autosomal als
auch mitochondrial einen sehr hohen Anteil austronesischer Beiträge
(1 − βautosomal = 0, 901 vs. 1 − βmtDNA = 0, 992) und dementspre-
chend nur einen äußerst geringen Anteil papuanischer Gründer. Auch
mit Hilfe der Y-chromosomalen Daten wurde ein hoher Beitrag der
Austronesier (1 − β = 0, 877) und nur ein geringer Anteil der Pa-
puaner (β = 0, 123) zum Genom der betrachteten Proto-Polynesier
geschätzt – dieser ist jedoch kleiner als der autosomal und mito-
chondrial geschätzte Anteil. Die Ungleichverteilung der geschätzten
Admixture-Beiträge der Austronesier und Papuaner implizieren al-
so, daß an der Initial-Besiedlung Remote Oceanias fast ausschließlich
Frauen mit austronesischen Marker-Varianten und Männer mit etwas
mehr papuanischen Einmischungen beteiligt waren. Solch geringe
Beiträge papuanischer Siedler (in Neuguinea sowie initial auch auf
den west- und zentralsalomonischen Inseln) zu den kollektiven Teil-
genomen der Proto-Polynesier, steht in perfekter Übereinstimmung
mit den Erwartungen des Express Train-Modells nach Diamond 1988.
Die Einwanderung von Express Train-Migranten mit nahezu exklusiv
austronesischen Marker-Frequenz-Spektren wurde bereits mehrfach
in jüngerer Zeit durch Analysen alter DNA (früher Melanesier und
Polynesier, z. T. aus Lapita-assoziierten Knochen) indiziert (vgl. Lipson
et al. 2018, Posth et al. 2018, Skoglund et al. 2016). Auch die Annah-
me eines späteren, zusätzlichen Admixtures zwischen Nachfahren der
ersten Siedler Remote Oceanias und papuanisch-geprägten Near Ocea-
niern, welche zu einer Erhöhung des Anteils papuanisch-stämmiger
Marker innerhalb Melanesiens führte, wurde bereits von Lipson et al.
(2018) formuliert. Die Autoren schätzten dabei, daß diese zusätzliche
genetische Durchmischung mit den Papuanern (wahrscheinlich aus
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dem Bismarck-Archipel) bereits kurz nach der Initial-Besiedlung der
weitestgehend asiatischen Migranten geschah.
Das von Reich et al. (2009) vorgeschlagene Verfahren zur Identifi-
kation von Admixture-Ereignissen sowie seine Weiterentwicklungen
(vgl. Patterson et al. 2012, Pickrell & Pritchard 2012) fanden bereits
in zahlreichen Untersuchungen zur humanen Besiedlungsgeschichte
und Mikroevolution Anwendung (z. B. Brace et al. 2019, Fernandes
et al. 2020, Jinam et al. 2017, Reich et al. 2011, etc.). Die Testung
von Admixture-Statistiken (z. B. zum Zweck der Generierung zykli-
scher Graphen) nach der angewandten Methodik sollte somit keine
konzeptionellen Fehler mehr in sich bergen und so – unter gegebe-
nen Rahmenbedingungen – die (multiple) Historie des Süd-Pazifiks
hinreichend vollständig erklären können. Die Güte der als optimal
identifizierten Topologien hängt jedoch im Rahmen der vorliegenden
Arbeit im Wesentlichen von der Schätzung der Effekte potentiell selek-
tiv wirkender Faktoren sowie die Entfernung ihres Einflusses auf die
untersuchten Polymorphismen ab (Selektions-Neutralität wird für die
verwendeten Marker von den o. a. Autoren vorausgesetzt). Daß der
als optimal inferierte Admixture–Graph eine hinsichtlich der bislang
bekannten Besiedlungs-Abfolge kongruente Lösung fand, mag als In-
diz für die Funktionalität des Verfahrens gewertet werden, auch wenn
die fehlerhafte Schätzung eines Admixture-Parameters (auf Grundlage
der autosomalen Daten) sowie die Tatsache, daß erst eine Reduktion
der betrachteten Stellvertreter-Populationen von acht auf sechs eine
Lösung für die empirischen Statistiken aller Teil-Datensätze lieferte,
Anlaß zur kritischen Skepsis geben. Leider finden sich in der Literatur
Rekonstruktionen von Admixture-Bäumen nach Reichs f -Statistiken
lediglich auf Grundlage genomweiter (also autosomaler) SNP-Daten.
Eine Rekonstruktion von Admixture-Bäumen auf Grundlage von Mar-
kern verschiedener Teilgenome fehlt bislang (nicht nur innerhalb des
Untersuchungs-Gebiets). Damit ist leider keine Diskussion darüber
möglich, ob andere Autoren auf Grundlage der Signatur ihrer unter-
suchten Teilgenome vereinheitlichbare Phylogenien gefunden haben.
4.3 wirkung von sex-biased admixture
Das letzte Kapitel im Rahmen des zweiten Teils der vorliegenden
Arbeit beschäftigte sich mit der Frage, ob eine Präferenz der au-
stronesischen oder papuanischen Frauen für eine Verpaarung mit
Männern der anderen Gruppe (Sex-biased Admixture) zu einer solchen
Ungleichverteilung der haploiden, Geschlechts-spezfischen Marker
hätte seit Beginn der austronesischen Expansion führen können, wie
sie heute im Untersuchungsgebiet beobachtbar ist. Hierfür wurde
ein gleichungsbasiertes Modell entwickelt, welches – ausgehend von
einer initialen Verteilung austronesischer und papuanischer Charak-
teristika und mit Hilfe mehrerer Parameter (neben einem Sex-biased
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Admixture-Koeffizienten, syn. Verpaarungs-Ungleichgewicht, gehörten
hierzu die asiatische sowie papuanische Migrationsrate als auch der
Unterschied in der Nachkommenzahl bei Verpaarungen für die Frau-
en beider Gruppen) – die heutige Verteilung dieser Charakteristika
schätzte. Auf diese Weise konnte eruiert werden, unter welchen Kom-
binationen der Parameter-Werte die heutige genetische Landschaft
hervorgegangen sein könnte. Anstatt die Verteilung des vollständi-
gen Marker-Spektrums zu modellieren, wurden lediglich die Anteile
asiatischer Marker (syn. Asian Ancestry) innerhalb der betrachteten
Deme simuliert. Um weiterhin zu testen, welches der beiden konträren
Modelle, die sich im Hinblick auf die Besiedlung Remote Oceanias und
ihre Dynamik (im Kontext des anthropologischen Diskurses) etabliert
haben, wurden die Parameter des gleichungsbasierten Modells jeweils
für eine Slow Boat-Besiedlung Remote Oceanias sowie für drei Varianten
des Express Train-Modells emuliert. Unter einer Vielzahl von Runs
konnten so die Parameter-Werte (sowie ihre Verteilungen) geschätzt
werden, welche unter den gegebenen Randbedingungen zu einer best-
möglichen Wiedergabe der heutigen Verteilung der Asian Ancestries
führten. Auf diese Weise konnten neben dem Effekt der einzelnen
populationsgenetischen Modell-Parameter gleichzeitig die Plausibilität
der Besiedlung Remote Oceanias unter den unterschiedlichen Szenarien
getestet werden.
4.3.1 Migrations-Verhalten indigener, rezenter Polynesier
Aufgrund der Befunde aus dem ersten Teil der vorliegenden Arbeit
(vgl. „Schlußfolgerungen“, S. 113), welche die Wirkung von Distanz-
vermittelter Isolation (isolation by distance) implizieren, sollten im Rah-
men der gleichungsbasierten Modellierungen die Anteile asiatischer
bzw. papuanischer Migranten, die in jeder Generation zu den erreich-
baren Lokalitäten migrieren, nach der geodätischen Distanz gewichtet
werden. Die Wirkung Distanz-bedingter Isolation kann jedoch durch
eine Vielzahl unterschiedlicher mathematischer Zusammenhänge (z.
B. linear, exponentiell, logarithmisch, etc.) zwischen der Migrations-
Distanz selbst und dem Anteil migrierender Individuen hervorgerufen
werden (vgl. van Strien et al. 2015). Aus diesem Grund wurde versucht,
Rückschlüsse über die Form dieses Zusammenhangs mit Hilfe beob-
achteter Kanufahrten indigener Polynesier ohne europäische Hilfs-
mittel zu schätzen. Der sich dabei ergebende Zusammenhang ist in
Abb. 24b (S. 170) dargestellt. Die Verteilung der bei diesen indigenen
polynesischen Kanufahrten zurückgelegten geodätischen Distanzen
läßt sich gut durch eine Beta-Verteilung beschreiben.
Dadurch wird indiziert, daß – zumindest für moderne Polynesier –
Seefahrten (und damit Migrationen) über kurze geographische Distan-
zen gegenüber Reisen über weite Strecken (im Datensatz wurde eine
maximal zurückgelegte Distanz von mehr als 10000 km beobachtet)
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stark bevorzugt werden. Solche Verteilungen, die nach van Strien et al.
(2015) auch darauf hindeuten können, daß ab einer bestimmten zu-
rückzulegenden Distanz gar keine Migrationen mehr erfolgen, wurden
in der Vergangenheit bereits mehrfach für unterschiedliche menschli-
che sowie tierische Populationen beobachtet (z. B. Hardy & Vekemans
1999, Relethford 2004, Sokal & Wartenberg 1983, Wan et al. 2018, etc.).
Aus diesem Grund wurde darauf vertraut, daß der wie ein expo-
nentieller Verfall anmutende Zusammenhang zwischen Migrations-
Wahrscheinlichkeit und zurückgelegter Migrations-Distanz nicht nur
innerhalb Polynesiens, sondern auch innerhalb des gesamten südpa-
zifischen Untersuchungsgebiets seit Beginn der Kolonisierung gültig
war.
4.3.2 Verteilung asiatischer Marker-Varianten im Untersuchungsgebiet
Die innerhalb der betrachteten Deme vorfindbaren Anteile asiati-
scher Polymorphismen wurden nach einer von Chakraborty et al.
(1992) gegebenen Formel aus den empirischen Marker-Häufigkeits-
Spektren (im Vergleich zu denen einer austronesischen und papua-
nischen Stellvertreter-Population) als Asian Ancestries geschätzt (sie-
he „Schätzung des Anteils asiatischer Marker-Varianten (Asian An-
cestry)“, S. 138). Die geographische Verteilung der so beobachteten
Asian Ancestries ist in den Abb. 25a – d (S. 176 – 179) jeweils der ge-
schätzten Verteilung unter den betrachteten Modellen für die besten
Parameter-Werte gegenübergestellt. Während sich anhand der autoso-
malen sowie mitochondrialen Daten lediglich ein geographisch eng
auf die Region Papua-Neuguineas begrenztes Gebiet mit sehr niedri-
gem Anteil asiatischer (austronesisch-spezifischer) Marker-Varianten
(und damit hohem Anteil papuanischer Marker-Spektren) findet, ist
die Streuung um dieses scheinbare papuanische Kerngebiet herum
nach den Y-chromosomalen Schätzern deutlich erhöht, so daß auch in
den mit Neuguinea benachbarten Siedlungsgebieten (Inseln Südost-
Asiens, Melanesien, Mikronesien und Polynesien) noch verhältnismä-
ßig große Anteile papuanisch-stämmiger Marker-Varianten vorfindbar
sind. Dieser Anteil wird jedoch mit zunehmender Entfernung zu
Papua-Neuguinea in der Tendenz geringer (und damit werden die
Werte der Asian Ancestry größer).
Dieser Befund steht im Einklang mit den innerhalb Polynesiens vor-
findbaren größeren papuanischen als austronesischen Y-chromosoma-
len Marker-Anteilen, während die in rezenten polynesischen Popula-
tionen vorfindbaren mitochondrialen Haplogruppen fast ausschließ-
lich auf einen asiatischen Ursprung der Polynesier verweisen (vgl.
„Anteile asiatischer und papuanischer Haplogruppen innerhalb Remote
Oceanias“, S. 92, und Untersuchungsergebnisse von Kayser et al. 2006).
Der Gradient, der dabei von Neuguinea ausgehend in Richtung der
ostpolynesischen Inseln verläuft, dem folgend die Anteile asiatischer
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Marker-Varianten zunehmend größer werden, könnte – zusammen
mit den nahezu rein asiatisch-stämmigen autosomalen und mtDNA-
Markern Polynesiens – ein Indiz dafür sein, daß Remote Oceania in-
itial von weitestgehend rein austronesischen Individuen kolonisiert
wurde. Dies würde zudem bedeuten, daß genetische papuanische
Komponenten erst nach der asiatisch geprägten Initial-Besiedlung
durch sekundäre Migration aus Neuguinea selbst oder den papua-
nischen Regionen der in Near Oceania liegenden Salomonen nach
Remote Oceania hinein gebracht wurden, so wie dies beispielsweise
von Posth et al. (2018) oder Skoglund et al. (2016) postuliert wurde.
Die geographische Verteilung der Asian Ancestries liefert somit – neben
dem Großteil der konventionellen Analysen auf den verschiedenen
Datensätzen selbst sowie den Betrachtungen potentiell großflächiger
Genfluß-Ereignisse (Admixtures) im Rahmen der vorliegenden Arbeit –
ein weiteres Indiz dafür, daß Diamonds (1988) Express Train-Theorie
ein besseres Modell zur Beschreibung der Besiedlung der südpazifi-
schen Inseln zu sein vermag, als Oppenheimer & Richards (2001) Slow
Boat-These. Die unterschiedliche Verteilung der basierend auf den
geschlechtsspezifischen Markern (mtDNA und Y-DNA) geschätzten
Asian Ancestries, die sich besonders in den peripheren Regionen des
Untersuchungsgebiets, insbesondere in Polynesien sowie den Demen
der Inseln Südost-Asiens zeigen, könnte auf den Einfluß unterschiedli-
cher Geschlechter-spezifischer Dynamiken während der Kolonisierung
des Süd-Pazifiks hindeuten. Solche Geschlechter-spezifischen Dyna-
miken könnten beispielsweise das Vorliegen von Sex-biased Admixture,
so wie es im Rahmen des zweiten Teils der vorliegenden Arbeit (hier)
betrachtet wird, oder aber Inselgruppen- bzw. Archipel-spezifische
Unterschiede in den Migrationsraten von Frauen und Männern (sie-
he „Differenz Geschlechts-spezifischer Migrationsraten und Residenz-
Verhalten“ des dritten Teils dieser Arbeit, S. 249) sein. Die Wirkung
beider Prozesse auf die Besiedlungs-Dynamik Ozeaniens wurde in der
Vergangenheit bereits gelegentlich vermutet (z. B. von Hage & Marck
2003, Jordan et al. 2009, Kayser et al. 2008a, Lansing et al. 2011).
Zusätzlich wurden die – auf Grundlage der im Rahmen der vorlie-
genden Arbeit verwendeten autosomalen und mitochondrialen Daten
geschätzten – Asian Ancestries mit den auf genomweiten (autosomalen)
sowie X-chromosomalen SNPs von Vallée et al. (2016) widergegebenen
homologen Maßen mittels Korrelations-Analysen verglichen. Die dabei
erhaltenen signifikanten Korrelationen mit hohen positiven Koeffizien-
ten (0,803 vs. 0,904) indizieren einen starken positiven Zusammenhang
der Signaturen der hier verwendeten Daten mit den höherauflösen-
den Datensätzen. Dieses Ergebnis zeigt, daß trotz der Verwendung
genetisch geringauflösender Daten ähnliche Anteile asiatischer bzw.
papuanischer Marker-Varianten in den verglichenen homologen Popu-
lationen und somit vergleichbare genetische Signaturen identifiziert
werden konnten, wie durch hochauflösende und damit vermeintlich
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besser für populationsgenetische Analysen geeignete Daten. Daraus
scheint zudem ersichtlich, daß die im Rahmen der vorliegenden Arbeit
verwendeten Daten durch sorgfältige Auswahl und Aufbereitung von
hoher Güte sind.
4.3.3 Ergebnisse der Modell-Läufe
Im Rahmen eines durch das Simulated Annealing-Verfahren motivier-
ten Optimierungs-Prozesses wurden die vier Modell-Parameter (die
asiatische Migrationsrate, papuanische Migrationsrate, Fekunditäts-
Differenz und das Sex-biased Admixture) für jedes der vier Modelle
(ein Slow Boat- und drei verschiedene Express Train-Modell-Varianten)
durch Anpassung der Modellierungs-Ergebnisse an die empirisch (für
die drei genetischen Datensätze) geschätzten Asian Ancestry-Verteilun-
gen optimiert. Die mit Hilfe des gleichungsbasierten Modells unter den
als optimal identifizierten Parameter-Werten erhaltenen theoretischen
Verteilungen der Asian Ancestries wurden für die drei verwendeten
genetischen Datensätze in den Abb. 25a – d (S. 176 – 179) jeweils den
empirischen Schätzwerten gegenübergestellt.
Bereits rein visuell zeigte sich, daß die Modellierungs-Ergebnisse
des Slow Boat-Modells die beobachteten Asian Ancestries (innerhalb
Neuguineas) deutlich überschätzen, so daß damit für den mitochon-
drialen Datensatz gar keine papuanische Komponente mehr innerhalb
Neuguineas erkennbar ist (vgl. Abb. 25a). Für die drei Express Train-
Modelle, insbesondere für die Varianten 2 und 3 (Kolonisierung der
Deme Remote Oceanias durch sich nicht mit den papuanischen Nach-
barn innerhalb des Bismarck-Archipels vermischten Nachfahren der
asiatischen Einwanderer, bzw. mit einer zusätzlichen frühen Express
Train-Migration nach West-Neuguinea), ist hingegen noch eine Region
mit leicht überwiegend papuanischen Marker-Varianten (geringen Asi-
an Ancestry-Werten) erkennbar. Zwischen den Simulations-Ergebnissen
der letztgenannten Express Train-Varianten, sind rein visuell hingegen
keine Unterschiede erkennbar (vgl. Abb. 25c und 25d). Die explorati-
ve Beurteilung der vier optimalen Modellierungs-Ergebnisse spiegelt
sich auch in der Quantifizierung des Anteils der durch die Modelle
erklärten Gesamt-Varianz (R2-Werte) wider. Sie ist – über die drei
verwendeten Datensätze gemittelt – für das Slow Boat-Modell (SBT;
exklusive Ausbreitung asiatischer Marker-Varianten über benachbarte
Deme; Diffusions-Migration) am geringsten, steigert sich für das erste
Express Train-Modell (ETM1; wie SBT, jedoch mit einer zusätzlichen
Express Train-Migration aus den Inseln Südost-Asiens ins Bismarck-
Archipel) und ist am größten für die zuvor beschriebenen Express
Train-Modelle (ETM2 und ETM3). Tatsächlich sind die optimierten Er-
gebnisse des ETM3 nur in der Lage für die mitochondrialen Schätzer
einen äußerst geringfügig größeren Anteil der Asian Ancestry-Gesamt-
Variabilität innerhalb des Untersuchungsgebiets zu erklären, welcher
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sich in einer Steigerung um eine Ziffer in der dritten Nachkomma-
Stelle des Determinations-Koeffizienten ausdrückt. Nach Maßgabe
dieser Befunde scheinen also die Express Train-Modelle ETM2 und
ETM3 die rezente Verteilung asiatischer Marker-Polymorphismen in-
nerhalb des Süd-Pazifiks am besten (und damit besser als eine alleinige
Ausbreitung austronesischer Marker-Varianten über benachbarte De-
me, wie sie im Slow Boat-Modell beschrieben wird) beschreiben zu
können. Da trotz der gesteigerten Komplexität des ETM3 im Vergleich
zum ETM2 nur eine äußerst geringfügige zusätzliche Aufklärung der
Gesamt-Varianz einhergeht, wird nach dem Parsimonie-Prinzip (syn.
Occam’s razor; Gross 2019) davon ausgegangen, daß mit ETM2 bereits
ein hinreichend gutes Modell zur Abbildung der Realität gefunden
wurde.
Aber selbst die optimalen Parameter-Werte unter dem zweiten Ex-
press Train-Modell (Initial-Besiedlung Remote Oceanias durch weitest-
gehend unadmixte Austronesier, deren Vorfahren nur wenige Genera-
tionen zuvor im Bismarck-Archipel ankamen) zeigen mit R2autosomal =
0, 347, R2mtDNA = 0, 453 sowie R
2
Y-DNA = 0, 400 nur mäßige (mittlere)
Determinations-Koeffizienten. Der somit relativ große Anteil nicht er-
klärter Varianz der Asian Ancestries könnte darauf hinweisen, daß noch
weitere, nicht berücksichtigte Faktoren eine Rolle bei der Ausbildung
der heutigen genetischen Landschaft des Süd-Pazifiks spielten. Diese
Vermutung kann anhand der hier durchgeführten Studie nicht wider-
legt werden. Allerdings ist bei der Interpretation der zuvor genannten
Statistiken zu bedenken, daß die durchgeführten Modellierungen strik-
ten Restriktionen und Prämissen unterlagen. Beispielsweise wurden
Anteile der emulierten Deme des Untersuchungsgebiets als entwe-
der asiatisch (austronesisch) oder papuanisch klassifiziert und ihnen
entsprechend dieser Klassifizierung sich unterscheidende populations-
genetische Charakteristika (Migrationsraten, Fekunditäts-Differenzen,
Ethnien-spezifische Bevorzung des anderen Geschlechts bei der Part-
nerwahl) zugewiesen. Denkbar ist jedoch, daß in der Realität keine
Unterscheidung in Individuen mit diskret voneinander trennbaren
Eigenschaften vorliegt, sondern sich vielmehr eine kontinuierliche
Skala der betrachteten Parameter (z. B. entsprechend des Anteils
asiatisch- bzw. papuanisch-stämmiger Marker-Varianten) präsentiert.
Darüber hinaus werden sich in vivo vermutlich auch regionale Va-
riationen in der Quantität dieser populationsgenetischen Parameter
herausbilden. Zuletzt könnten aber auch abweichende Randbedin-
gungen (angenommene anfängliche geographische Verteilung rein
asiatischer bzw. rein papuanischer Deme) oder nicht mitberücksich-
tigte zusätzliche Migrations-Barrieren (z. B. an den Küsten oder im
gebirgigen Hochland Neuguineas) dazu geführt haben, daß die Asian
Ancestries in einigen geographischen Regionen des Untersuchungs-
gebiets über- oder unterschätzt wurden. Der Einbezug einiger dieser
potentiell vernachlässigten Randbedingungen und Faktoren würde
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vermutlich zu einer weiteren Steigerung der R2-Werte der Modelle
zur Besiedlungs-Abfolge des Süd-Pazifiks führen. Von der Umsetzung
dieser Optimierungs-Möglichkeiten, die zu deutlich komplexeren ma-
thematischen Modellen geführt hätten, wurde aus Zeitgründen (durch
den gesteigerten Programmier-Aufwand) jedoch abgesehen.
Neben dem Anteil der Varianz, den die Modelle an der beobachtba-
ren Gesamt-Varianz der Asian Ancestries zu erklären im Stande sind,
liefert auch die Analyse der Modell-Residuen einen wichtigen Bei-
trag zur Identifikation geeigneter Modelle. So zeigten beispielsweise
nicht-parametrische Ansari-Bradley-Tests, daß sich trotz der z. T. er-
heblichen Unterschiede der Werte der Determinations-Koeffizienten,
die Dispersion der Residuen der einzelnen Modelle (über alle Daten-
sätze gepoolt) nicht signifkant voneinander unterscheiden. Demnach
ist auch keine statistisch abgesicherte Aussage hinsichtlich der besse-
ren Modell-Güte allein auf Grundlage der zuvor diskutierten R2-Werte
sinnvoll. Allerdings zeigte eine Analyse der zentralen Tendenz der
Modell-Residuen unter Anwendung des Wilcoxon-Rangsummen-Tests,
daß der Median der Residuen für das Slow Boat-Modell signifikant
von 0 abweicht (pSBT = 0, 013), die Mediane der Express Train-Modelle
jedoch nicht. Da sich für die Residuen des Slow Boat-Modells ein nega-
tiver Median ergab, deutet dies darauf hin, daß die Asian Ancestries
nach diesem Modell über die Datensätze hinweg im Mittel syste-
matisch unterschätzt wurden. Das Slow Boat-Modell ist damit nicht
im Stande, erwartungstreue Schätzer des Anteils asiatisch-stämmiger
Marker im Untersuchungsgebiet zu schätzen und disqualifiziert sich
somit als plausibles Erklärungs-Modell für die Besiedlung Remote
Oceanias. Damit implizieren auch die Ergebnisse der Modell-Läufe
(neben den bereits früher im Rahmen dieser Arbeit erwähnten Schluß-
folgerungen), daß ein Express Train-Modell, so wie es von Diamond
1988 eingeführt wurde, besser im Stande zu sein scheint, die heutige
Verteilung genetischer Marker-Varianten im Süd-Pazifik zu erklären,
als Oppenheimer & Richards (2001) Slow Boat-Modell.
Die als optimal identifizierten Werte der Modell-Parameter sind für
die betrachteten vier Slow Boat- und Express Train-Modelle in Tab. 9
(S. 173) wiedergegeben. Ihre Quantitäten unterscheiden sich zwischen
den verbliebenen Express Train-Szenarien kaum. Auch anhand der aus
den posterioren Parameter-Verteilungen geschätzten 95 %-Konfidenz-
Intervalle läßt sich für diese vier Parameter kein signifikanter Unter-
schied inferieren. Auf Grundlage der geringfügig negativen Werte für
die Fekunditäts-Differenz (jeweils -0,001) läßt sich tendenziell folgern,
daß die Nachkommenzahl papuanischer Frauen geringfügig größer
als die austronesischer Frauen ist. Dieser Unterschied ist jedoch nicht
signifikant verschieden von 0. Signifikant von 0 verschiedene Wer-
te ergaben sich (nach Maßgabe der 95 %-Konfidenz-Intervalle) mit
METM1 = 0, 008, METM2 = 0, 009 und METM3 = 0, 009 hingegen für
das Verpaarungs-Ungleichgewicht (Sex-biased Admixture). Dieser gerin-
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ge Unterschied in der Verpaarungs-Präferenz asiatischer Frauen mit
papuanischen Männern scheint bereits zu genügen, um eine so starke
Ungleich-Verteilung mitochondrialer und Y-chromosomaler Asian An-
cestries im Untersuchungsgebiet hervorzurufen, wie sie im Rahmen der
vorliegenden Arbeit oder von Kayser et al. (2006) beobachtet wurde.
Eine ebensolche Verstärkung der Fortpflanzung zwischen asiatisch-
geprägten Frauen und genetisch gesehen papuanischen Männern (im
Gegensatz zu einer Steigerung der Fortpflanzungsrate zwischen pa-
puanischen Frauen und asiatischen Männern) fanden auch Vallée et
al. (2016) in ihrer Agenten-basierten Simulation der austronesischen
Expansion innerhalb Near Oceanias.
Ein Vergleich der geschätzten asiatischen und papuanischen Migrati-
onsrate zeigt, daß (unabhängig vom Typ des Modells) die papuanische
Migrationsrate stets annähernd doppelt so groß als die asiatische ge-
schätzt wurde. Für die einzelnen (SBT- und ETM-)Modelle zeigen
sich diese Migrationsraten dabei als einerseits signifikant von 0 ver-
schiedene Werte, unterscheiden sich andererseits aber auch signifikant
voneinander. Die nach dem Slow Boat-Modell als optimal geschätzte
Migrationsrate für papuanische Dem-Anteile erwies sich mit einem
Wert von 0,941, welcher die Emigration von 94,1 % aller Papuaner aus
einem Dem in jeder Generation impliziert, als sehr hoch und wenig
realitätsgetreu. Dieser enorm hohe Wert, welcher (zusammen mit den
anderen Parametrisierungen) unter allen betrachteten Modellen nur im
Stande ist, den geringsten Anteil an der Gesamt-Variabilität der Asian
Ancestries zu erklären, trägt zusätzlich dazu bei, die Slow Boat-Theorie
als wenig adäquates Abbild der realen Besiedlungs-Geschichte des
südpazifischen Untersuchungsgebiets zu betrachten. Die aber auch
für die drei Express Train-Modelle geschätzten größeren papuanischen
als asiatischen Migrationsraten stellten ein zunächst unerwartetes Er-
gebnis dar, da im Rahmen zahlreicher früherer Arbeiten davon ausge-
gangen wurde, daß die Mobilität (und damit Migrations-Bereitschaft)
der frühen Austronesier aufgrund agrikultureller Innovationen (und
damit einhergehender größerer Erträge bei verhältnismäßig geringe-
rem Aufwand), erweiterter nautischer Kenntnisse und navigatorischer
Erfahrungen größer als die der Papuaner war (vgl. Bell et al. 2015,
Vallée 2016, Xu et al. 2012). Daß bei real möglicherweise größeren
asiatischen Migrationsraten (der nach Remote Oceania einwandernden
Austronesier) dennoch im Modell größere papuanische Migrations-
raten geschätzt wurden, läßt sich jedoch durch die Implementierung
des Modells leicht erklären: Innerhalb einzelner Deme können sich
nur dann asiatische Marker-Varianten durchsetzen (so wie dies bei
der austronesischen Expansion erwartet wird), wenn gleichzeitig pa-
puanische Entitäten innerhalb der Deme Platz für die Austronesier
schaffen. Dies ist jedoch nur durch Emigration der Träger papuani-
scher Marker-Varianten möglich. Größere papuanische als asiatische
Migrationsraten führen in der informatischen Umsetzung des Modells
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also dazu, daß papuanische Polymorphismen schnell durch Migration
in die benachbarten Deme gelangen, wo sie aufgrund der Prämisse
der Demgrößen-Konstanz (bzw. dem gleichförmigen Anwachsen der
Tragfähigkeit aller Deme) gegebenenfalls nicht im Stande sind, an
die nächste Generation vererbt zu werden. Die annähernd doppelt so
großen papuanischen als asiatischen Migrationsraten lassen sich somit
semantisch als Zeichen der Dominanz der asiatisch-geprägten Aus-
tronesier gegenüber den neuguineanischen Papuanern interpretieren
(verstärkte Verdrängung der Papuaner durch asiatische Immigranten).
Die in Abb. 26 (S. 182) für einige ausgewählte Deme dargestell-
te temporäre Variabilität der Asian Ancestries läßt – nach Maßgabe
der als optimal identifizierten Parameter-Werte für das die Realität
am plausibelsten darstellende, zweite Express Train-Modell – gut die
durch den niedrigen, aber signifkant von 0 verschiedenen Wert des
Verpaarungs-Ungleichgewichts hervorgerufene zeitliche Divergenz
der autosomalen, mitochondrialen sowie Y-chromosomalen Antei-
le asiatischer Marker-Varianten erkennen. Aufgrund des positiven
Parameter-Wertes zeigen die NRY-Marker die geringsten und die
mtDNA-Polymorphismen die größten Anteile asiatisch-stämmiger
Varianten. Die in den Zeitreihen als erratisch erscheinenden Verände-
rungen der Asian Ancestries lassen sich gut durch eine Beeinflussung
durch neu besiedelte, benachbarte Deme mit stärker abweichender
Dem-Zusammensetzung erklären. Mit Hilfe der auf der rechten Sei-
te von Abb. 26b dargestellten Verläufe für drei Lokalitäten Remote
Oceanias, läßt sich zudem gut die durch die Modellierung des ETM2
vermittelte Dynamik sowie die daraus resultierende genetische Zu-
sammensetzung der Remote Oceanier allgemein ersehen: Nach die-
sem Modell, welches nach Maßgabe der vorherigen Diskussionen
die Realität am wahrscheinlichsten wiedergibt, ist ersichtlich, daß
die dargestellten Deme Remote Oceanias initial von einer Gruppe von
Express Train-Migranten (und ihren Nachfahren) kolonisiert wurde,
welche nur geringfügige papuanische Marker-Anteile in die neu be-
siedelte Region brachte. Kurz nach der Besiedlung der zuvor noch
unbesetzten melanesischen Deme scheint im Zuge einer unverzüg-
lich nachfolgenden Migration papuanischer Individuen (Neuguineas,
des Bismarck-Archipels oder der papuanischen West- bzw. Zentral-
Salomonen) ein zusätzlicher Anteil papuanischer Marker-Varianten in
die entsprechenden Populationen gelangt zu sein. Dieser Nachschub
papuanischer Migranten reichte aber nicht bis nach Polynesien und
wurde auch innerhalb der melanesischen Deme (Santa Cruz-Inseln
und Vanuatu) schon bald – vermutlich durch Rück-Migrationen aus-
tronesischer Individuen Süd-Melanesiens – kompensiert. Erst im Laufe
der Zeit gelangten langsam (vermutlich durch asiatisch-papuanisch-
gemischte Migranten) papuanisch-stämmige Marker-Varianten bis
nach Polynesien. Diese Schlußfolgerungen aus dem gleichungsba-
sierten Modell hinsichtlich der Besiedlung des Süd-Pazifiks (Express
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Train-Migration einer Gruppe aus ISEA stammender, nahezu genetisch
rein asiatischer Austronesier ins Bismarck-Archipel, deren direkte
Nachfahren die Inseln Remote Oceanias bis nach Samoa und Tonga hin
besiedelten) stehen im Einklang mit den aDNA-Analysen von Posth
et al. (2018) und Skoglund et al. (2016), welche in den frühen, nahezu
reine asiatische Merkmale repräsentierenden Siedlern Remote Oceanias
(Menschen der Lapita-Kultur) einen Genfluß papuanisch-stämmiger
Marker-Varianten kurz nach der Kolonisierung feststellen konnten.
Die Erkenntnisse aus den gleichungsbasierten Modellierungen stehen
somit – auch was die Unterschiedlichkeit der frühen Polynesier mit
den initialen Lapita-Kolonisten betrifft – im Einklang mit Schlußfolge-
rungen aus mehreren, modernen, molekularbiologischen Arbeiten: Die
modernen Polynesier könnten sich somit aus den Lapita-Menschen,
welche den ersten Schritt in der Besiedlung Remote Oceanias vollbrach-
ten, entwickelt haben, nachdem deren Genom durch zusätzlichen
papuanischen Genfluß weiter hybridisiert worden war. So scheint
auch die große Abundanz des innerhalb des Bismarck-Archipels oder
der Salomonen entstandenen Polynesischen Motivs (Friedlaender et
al. 2007, Soares et al. 2011) in den frühen und rezenten Polynesi-
ern (Hagelberg & Clegg 1993, Kayser et al. 2006) gut erklärbar zu
sein, welches bereits in den frühen Lapita-Siedlern Melanesiens und
West-Polynesiens häufig vertreten war (vgl. Posth et al. 2018).
4.3.4 Kreuzvalidierung
Um die Qualität der Schätzung posteriorer Parameter-Verteilungen für
die gleichungsbasierten Modelle nach dem verwendeten Optimierungs-
Verfahren und der approximativen Bayes-Schätzung zu überprüfen,
erfolgte im Rahmen von Kreuzvalidierungen die Parameter-Schätzung
für bekannte (als wahr angenommene) Parameter-Werte. Der dabei
erhaltene Zusammenhang zwischen diesen wahren und geschätz-
ten Parameter-Ausprägungen ist in Abb. 27b (S. 185) dargestellt. Ein
nichtparametrischer Bootstrap-Test zeigt, daß diese Zusammenhänge
gut durch eine Regression mit der Steigung 1,000 approximiert wer-
den können. Dies zeigt, daß die implementierten Optimierungs- und
Schätz-Verfahren im Stande sind, die wahren Parameter-Werte unter
den gegebenen Randbedingungen und Restriktionen des gleichungs-
basierten Modells vorherzusagen. Sofern die getroffenen Modell-
Prämissen also gute Approximationen der Realität darstellen, ist die
programmierte R-Implementierung ein geeignetes Werkzeug zur Ab-




Die im Rahmen des zweiten Teils der vorliegenden Arbeit untersuch-
ten Einflüsse diverser potentieller Selektions-Faktoren auf die Marker-
Varianten einzelner Entitäten des Untersuchungsgebiets zeigte, daß
Selektion – trotz der relativ kurzen Zeitspanne seit Beginn der austro-
nesischen Expansion nach Remote Oceania (und somit der Besiedlung
der noch nicht kolonisierten pazifischen Inseln) – einen Einfluß auf
die Marker-Häufigkeits-Spektren der Ozeanier gehabt haben könnten.
Insgesamt zeigte sich dabei jedoch, daß diese selektiven Effekte allein
nicht stark genug gewesen sein konnten, um die heute beobachtbaren
Divergenzen zu erklären, die sich in den untersuchten Datensätzen
erkennen lassen.
Eine wahrscheinlichere Erklärung für die Entstehung dieser Wider-
sprüche könnten wenige singuläre Genflüsse (Admixture-Ereignisse)
dargestellt haben, die dafür große Populations-Anteile betrafen. So
weisen die Ergebnisse der hier durchgeführten Analysen darauf hin,
daß die Inseln Remote Oceanias – zumindest die Melanesiens und
Polynesiens – von den Nachfahren der ersten asiatisch-stämmigen
Siedler in diesem Gebiet kolonisiert wurden, die sich erst nach ihrer
Ausbreitung über das frühere Lapita-Siedlungsgebiet sekundär mit
Papuanern Near Oceanias durchmischten. Die Nachkommen dieser
hybriden Menschen-Gruppe haben sich schließlich vollständig über
die Inselgruppen und Archipele Melanesiens und Polynesiens ausge-
breitet, wobei die Vorfahren der Polynesier wohl weniger papuanische
Einmischungen aufwiesen. Dieser Befund stützt zum einen die Gül-
tigkeit der Express Train-Theorie und deutet zum anderen darauf hin,
daß die mit der Lapita-Kultur assoziierten Menschen einen großen
Beitrag zum Genom der rezenten austronesisch-sprachigen Einwohner
des melanesischen und polynesischen Siedlungsgebiets genommen
haben könnten. Nach den geschätzten Admixture-Parametern, welche
die Anteile paternaler ancestraler Populationen an späteren Hybrid-
Populationen wiedergeben, scheinen unterschiedlich große Anteile
weiblicher und männlicher Individuen an den Genfluß-Ereignissen der
einzelnen parentalen Menschengruppen beteiligt gewesen zu sein, was
die heute – besonders in Polynesien – beobachtbare Ungleichverteilung
austronesisch- und papuanisch-stämmiger Marker zu erklären scheint.
Trotz der Plausibilität (in Übereinstimmung mit den vorherigen hier
präsentierten Untersuchungsergebnissen und den Befunden früherer
Arbeiten), sollten die aus der Analyse der Admixture-Ereignisse ge-
zogenen Rückschlüsse über die Populations-Historie Remote Oceanias
kritisch betrachtet werden, da einige der dabei geschätzten Parame-
ter nicht den Methodik-inhärenten Erwartungen entsprach und eine
Admixture-Phylogenie mit zusätzlichen rezenten operationalen Popu-
lationen nicht zu einer zufriedenstellenden Lösung gelangte.
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Durch die Optimierung der vier Parameter der gleichungsbasier-
ten Modelle zeigte sich erneut, daß das Express Train-Modell (nach
Maßgabe der im Rahmen dieser Arbeit untersuchten Daten und der
daraus geschätzten Statistiken) eine realitätsgetreuere Blaupause der
historischen Realität zu sein scheint, als die konkurrierende Slow
Boat-Theorie. Die Ergebnisse und die aus ihnen gezogenen Schluß-
folgerungen unterstützen dabei – trotz unterschiedlicher verwende-
ter Techniken – in bemerkenswerter Weise eine inhaltlich identische
Variante der Express Train-Theorie, wie sie aus der Admixture-Baum-
Analyse (vgl. vorheriger Absatz) geschlossen wurde. Danach wur-
de Remote Oceania initial von (Nachfahren) einer Gruppe von Sied-
lern mit weitestgehend rezent-asiatischen Merkmalen (möglicherweise
Lapita-Menschen) kolonisiert. Erst späterer Nachfluß papuanischer
Gene aus den neuguineanisch-beeinflußten Siedlungsgebieten Near
Oceanias (Papua-Neuguinea, Bismarck-Archipel, Salomonen) verrin-
gerte die Asian Ancestry dieser Proto-Polynesier. Aufgrund der nach
dem Optimierungs-Kriterium geschätzten wahrscheinlichsten popu-
lationsgenetischen Parameter (unterschiedliche Migrationsraten und
-Fekunditäten, Sex-biased Admixture) und der Geographie der besie-
delten geographischen Regionen, gelangte nur ein geringerer Anteil
charakteristischer papuanischer Marker nach Polynesien als in die
rezenten Populationen Melanesiens. Dabei wurden zudem Indizien
dafür gefunden, daß die asiatisch geprägten Express Train-Migranten
dominanter gegenüber den Papuanern waren und deren Siedlungs-
gebiet somit weiter zurückdrängten. Ein Grund hierfür könnte in
den besseren nautischen und navigatorischen Kenntnissen der ein-
wandernden Asiaten, besseren landwirtschaftlichen Techniken, die zu
mehr Ertrag und damit zu einem schnellern Populations-Wachstum
führten, oder aktiver Verdrängung (z. B. durch gewaltsame Konflik-
te) zu suchen sein. Archäologische Indizien für kriegerische Ausein-
andersetzungen (oder pathologische Spuren von Gewalteinwirkung
an Knochen von Lapita-Menschen) gibt es hingegen nicht – es las-
sen sich bestenfalls Indizien solcher Konflikte in die umfangreichen
mündlichen Überlieferungen der Polynesier (z. B. Nicholas 1892) hin-
eininterpretieren. Insgesamt scheint die widersprüchliche Signatur
(besonders mitochondrialer und Y-chromosomaler Marker) durch die
Wirkung eines Verpaarungs-Ungleichgewichts (Sex-biased Admixture)
hinreichend erklärbar. Insgesamt konnte allerdings nur ein mittlerer
Anteil an der beobachteten Gesamt-Variabilität der Anteile asiatischer
Marker-Varianten innerhalb des Untersuchungsgebiets erklärt werden.
Mögliche Gründe dafür könnten in den Verallgemeinerungen und
Restriktionen der implementierten Modelle zu suchen sein, welche die
Realität wahrscheinlich nur eingeschränkt wiedergeben können. Den-
noch leistet die gleichungsbasierte Modellierung einen großen Beitrag
zur Aufklärung der Effekte, welche die beobachtbaren diskrepanten
Daten-Signaturen hervorgerufen haben könnten.
Teil III
A N A LY S E D E R B I O L O G I S C H E N D I V E R S I TÄT
Ähnlich wie für die zuvor identifizierte widersprüchli-
che Verteilung austronesischer und papuanischer Marker-
Varianten in den untersuchten Teilgenomen, zeigten sich
auch in der geographischen Verteilung der autosomalen,
mitochondrialen und Y-chromosomalen Diversitäten unter-
schiedliche Muster. Wie eine Modellierung der Diversitäts-
Entwicklung zeigte, lassen sich diese widersprüchlichen
Verteilungen gut durch Insel- und Geschlechts-spezifische
Migrationsraten-Unterschiede erklären. Ursächlich für die-
se Unterschiede könnten die auf den verschiedenen Inseln
des Untersuchungsgebiets vorherrschenden soziodemo-
graphischen Residenz-Normen sein, für die sich ein si-




E I N F Ü H R U N G
Im Kontext der Wiederentdeckung der Mendelschen Regeln im Jahr
1900 (Kottler 1979) entwickelte Sewall Wright eine Reihe populati-
onsgenetischer Prinzipien, die noch heute größtenteils gültig sind
und zur Anwendung kommen. Darunter befindet sich beispielsweise
seine Entdeckung, daß der Anteil an diploiden Individuen innerhalb
einer Population, die an einem Genort heterozygot sind, unter Pan-
mixie und ohne das Einwirken weiterer (mikroevolutiver) Faktoren
aufgrund von Zufallsprozessen (genetischer Drift) mit einer Rate von
1
2Ne abnimmt. (Ne bezeichnet dabei die effektive Populationsgröße und
somit die absolute Anzahl an Individuen, die tatsächlich zum Erhalt
einer Population beitragen; vgl. Wright 1921a – e, 1931.) Dieser An-
teil an Individuen, die für einen bestimmten Locus heterozygot sind,
also (für diploide Individuen wie den Menschen) zwei sich in ihrem
Zustand unterscheidende Merkmalsträger aufweisen, wird als die be-
obachtete Heterozygosität bezeichnet. Eine theoretische Erweiterung
des Konzepts der beobachteten Heterozygosität, welche nur durch
die Untersuchung der Marker-Varianten an einem Genort und nicht
aus der Häufigkeit dieser Varianten allein innerhalb einer Population
bestimmt werden kann, stellt die erwartete Heterozygosität dar, die






ergibt. Sie, die erwartete Heterozygosität, stellt einen Schätzer für den
Anteil an heterozygoten Individuen innerhalb einer Kohorte dar, der
für eine ideale Hardy-Weinberg-Population (Panmixie einer Grup-
pe unendlich vieler Individuen unter Abwesenheit von genetischer
Drift, Genfluß, Isolation, Mutation und Selektion) mit den gegebe-
nen Marker-Häufigkeiten, pi, erwartbar ist. Die Heterozygosität wird
demnach also lediglich aus der quadrierten wahren Häufigkeit einer
Marker-Variante i innerhalb einer Population, p2i , welche den geschätz-
ten Anteil homozygoter Genotypen in der betrachteten Population
angibt, über alle k Marker-Varianten eines Locus addiert und das
Ergebnis von 1 subtrahiert. In einer probabilistischen Interpretation
stellt die Heterozygosität somit die Wahrscheinlichkeit dar, beim zu-
fälligen Ziehen von zwei homologen Genorten aus einer Population
zwei identische Marker-Varianten (z. B. Allele oder in einer Erweite-
rung des Genort-Begriffs auch Haplotypen oder SNPs und Indels) zu
erhalten. In dieser probabilistischen Interpretation ist die Heterozygo-
sität als Maß für die genetische Diversität einer Population auch auf
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haploide Genome (z. B. das Mitochondriom oder das Y-Chromosom)
anwendbar.
Einerseits kann ein Vergleich der beobachteten mit der erwarteten
Heterozygosität einer Population Aufschluß über Prozesse geben, wel-
che eine Abweichung der Heterozygosität einer realen von der idealen
Hardy-Weinberg-Population bewirken (vgl. Sharma et al. 2016, Xu et
al. 2019). Andererseits kann aber auch ein Abgleich der erwarteten
Heterozygosität einer bestimmten Population (oder Gruppe beprobter
Entitäten) mit den Heterozygositäten benachbarter Repräsentanten
Aufschluß über die relative Stärke wirkender populationsgenetischer
Prozesse geben. Beispielsweise können Genfluß-Ereignisse (in Folge
von Migrationen) sowie damit einhergehende Durchmischungen von
Populationen (Admixtures) die Heterozygosität (und damit die geneti-
sche Diversität) einer Population erhöhen (Byard et al. 1983, Wang et
al. 2008b). Boca et al. (2019) konnten mit Hilfe mathematischer Deduk-
tionen und durch Simulations-Experimente zeigen, daß die Heterozy-
gosität einer admixten Population mit hoher Wahrscheinlichkeit größer
als die Intrapopulations-Diversitäten (Heterozygositäten) der zu dieser
Hybridisierung beitragenden Parental-Populationen ist. Nur mit gerin-
ger Wahrscheinlichkeit ist die Heterozygosität einer Population nach
einem Genfluß- oder Admixture-Ereignis geringer, wobei als unterer
Grenzwert stets die kleinste Intrapopulations-Diversität der beitra-
genden Parental-Gruppen fungiert. Aber auch in Entitäten mit stark
anwachsender (effektiver) Populationsgröße kann es zu einem Anstieg
der Heterozygosität kommen, da hier die Diversität-reduzierenden
Effekte der genetischen Drift geringer werden und somit der relative
Einfluß von Mutation, welche neue Marker-Varianten innerhalb der
Population erzeugt und so zu einer Steigerung der Diversität führen
kann, zunimmt (Chakraborty & Nei 1977, Nei et al 1975).
Eine verringerte Intrapopulations-Heterozygosität einer Entität im
Vergleich zu den umliegenden Populationen kann hingegen beispiels-
weise durch frühere Gründer-Effekte oder genetische Flaschenhälse,
welche in der mikroevolutiven Entwicklungsgeschichte einer Popula-
tion eine Rolle spielten, bewirkt werden. Beide Ereignisse (Gründer-
Effekte und genetische Flaschenhälse) gehen mit einer starken Redukti-
on der effektiven Populationsgröße einher, so daß hier die (gegebenen-
falls über mehrere Generationen) wirkende genetische Drift zahlreiche
Marker-Varianten aus der Population entfernen (und so die Diversität
stark herabsetzen) kann (Chakraborty & Nei 1977, Nei et al 1975).
Auf globaler Ebene konnte – entsprechend dieses Prinzips – beispiels-
weise gezeigt werden, daß die Intrapopulations-Heterozygositäten,
welche in afrikanischen Populationen für viele Marker weltweit am
höchsten sind, mit zunehmender Anzahl an durchlaufenen seriel-
len Gründer-Effekten im Zuge der Besiedlung der Erde durch den
modernen Menschen abnehmen (z. B. Deshpande et al. 2009, Ra-
machandran et al. 2005). Daraus ergibt sich tendenziell eine Sortie-
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rung von Intrapopulations-Heterozygositäten, die mit zunehmender
Migrations-Distanz zum angenommenen afrikanischen Ursprung der
Menschheit hin abnehmen. Aber auch Inzucht und ein damit einherge-
hender hoher Grad an Konsanguinität der Individuen (Steigerung des
Inzucht-Koeffizienten, FIS; Wright 1922, 1965) innerhalb einer Popula-
tion kann eine Reduktion von Intrapopulations-Diversitäten bewirken
(Balloux et al. 2004).
Trotz dieser, seit vielen Jahrzehnten bekannten Zusammenhänge
zwischen Heterozygositäten einzelner Populationen und dem Einfluß
verschiedener (mikro)evolutiver Prozesse, sucht man Diskussionen zur
Historie einzelner Populationen basierend auf ihrer rezenten Heterozy-
gosität (und im Vergleich zu den Intrapopulations-Diversitäten benach-
barter Entitäten) in der Literatur nahezu vergebens. Im Rahmen dieses,
des dritten Teils der vorliegenden Arbeit, soll eine solche Interpretation
erfolgen, wobei insgesamt drei verschiedene Untersuchungs-Ansätze
verfolgt wurden: i) Wenn – wie im vorherigen Absatz erwähnt wurde
– auf globaler Ebene die Abnahme der Intrapopulations-Diversitäten
im Wesentlichen auf serielle Gründer-Effekte zurückzuführen ist, so
scheint auch die Annahme plausibel, daß innerhalb des südpazifischen
Untersuchungsgebiets dieselbe Dynamik des Verlusts an Heterozy-
gosität anzutreffen ist, wie auf globaler Ebene. Finden sich hingegen
signifikante Unterschiede zwischen kontinentalen, d. h. globalen, und
pazifischen Populationen, so müssen diese anders erklärbar sein, z.
B. durch eine erhöhte oder verminderte Anzahl an Gründer-Effekten,
unterschiedliche effektive Gründer-Populationsgrößen, veränderten
Genfluß zwischen den betrachteten Entitäten, etc.
ii) Eine visuell-komparative Analyse der autosomalen, mitochon-
drialen und Y-chromosomalen Intrapopulations-Diversitäten innerhalb
des Untersuchungsgebiets zeigte, daß diese geographisch unterschied-
liche Muster ausbilden. Dieser Umstand mag sich als Indiz für un-
terschiedlich hohe Migrationsraten der Träger dieser (Teil-)Genome
darstellen und dadurch sich zwischen einzelnen Populationen unter-
scheidende geschlechtsbezogene Migrationsraten implizieren. Ausge-
hend von den mit Hilfe von Maximum Likelihood-Verfahren inferierten
ancestralen Marker-Spektren und den sich aus ihnen ergebenden ance-
stralen Diversitäten, wurden in einem gleichungsbasierten Modell für
insgesamt 27 stellvertretende pazifische Populationen die asymmetri-
schen Migrationsraten und mittleren Mutationsraten bestimmt, welche
zur kleinsten Abweichung der beobachteten und geschätzten Hetero-
zygositäten führten. Ein Vergleich der geschätzten mitochondrialen
und Y-chromosomalen Migrationsraten lieferte Hinweise darauf, daß
die unterschiedlichen Migrationsraten im Wesentlichen durch un-
terschiedliches Residenz-Verhalten vermittelt worden sein könnten.
Dieser Befund liefert erstmals weitergehende Indizien für die in der
Vergangenheit von mehreren Forschern (z. B. Hage & Marck 2003,
Kayser et al. 2006, 2008b, Kayser 2010, Lansing et al. 2011, Skoglund et
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al. 2016) vermutete Beziehung zwischen dem Residenz-Verhalten und
dem Auftreten der widersprüchlichen mtDNA- und Y-chromosomalen
Signaturen.
iii) Ramachandran et al. (2005) haben gezeigt, daß die Abnahme der
Marker-Diversität mit zunehmender Anzahl an Gründer-Effekten (die-
se ist mit der zurückgelegten Migrations-Distanz korreliert) abnimmt.
Dies sollte theoretisch auch für Diversitäten ancestral informativer
Marker (ancestry informative marker, AIM) gelten. Da – wie die Un-
tersuchungsergebnisse der vorherigen Teile der vorliegenden Arbeit
zeigten – insbesondere die mitochondrialen Marker Remote Oceanias
starke Assoziationen mit den Asien-nahen Populationen des pazi-
fischen Untersuchungsgebiets zeigten (z. B. hohe Asian Ancestries,
vgl. Abb. 25, S. 176), könnte eine Korrelation zwischen pazifischen
Migrations-Distanzen mit der Diversität asiatischer AIMs Aufschluß
über potentielle finale Ausgangsorte der austronesischen Expansion
geben. Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurden asiatische AIMs
mit Hilfe eines Abgleichs der in einer beliebig gewählten Population
vorhandenen Marker-Varianten identifiziert, welche gleichzeitig nicht
in einer papuanischen Proxy-Population (eine Hochland-Population
Papua-Neuguineas) vorlagen. Die Korrelation zwischen der Diversi-
tät der so identifizierten asiatischen AIMs und der vermeintlichen
Migrations-Distanz, sollte – der Logik Ramachandrans und anderer
Autoren (z. B. Balloux et al. 2006, Handley et al. 2007, Prugnolle et
al. 2005a) folgend – für Kandidaten-Populationen potentieller Aus-
gangsorte der austronesischen Expansion tendenziell am stärksten
negativ sein. Auf diese Weise läßt sich der geographische Ursprungs-
ort der austronesischen Kulturen Remote Oceanias potentiell weiter
eingrenzen.
2
M AT E R I A L U N D M E T H O D E N
2.1 material
2.1.1 Populations- und Individuen-spezifische Daten
Im Rahmen dieses, des dritten, Teils der vorliegenden Arbeit kamen
die originalen Datensätze (klassische genetische Marker, Häufigkeiten
von HLA-Allelen, mitochondriale und Y-chromosomale SNP- sowie
Indel-Häufigkeiten als auch die mit Hilfe des morphbaren Schädel-
Modells geschätzten kraniometrischen Werte) zum Einsatz. Zusätzlich
wurden für die Untersuchung der beobachteten Diversitäten pazifi-
scher Populationen im Kontext der Out of Africa-Migration erneut die
zuvor diskutierten potentiellen Selektions-Faktoren (vgl. „Daten zu
potentiellen Selektions-Faktoren“, S. 125) verwendet.
2.1.2 Topographie der Erdoberfläche
Das zur Schätzung von Migrations-Distanzen genutzte Verfahren (vgl.
„Schätzung von Migrations-Distanzen“, S. 221) identifiziert maximal
parsimone Migrations-Routen mit Hilfe der Gelände-Topographie
der Migrations-Umgebung. Hierfür wurden die Daten des GLOBE-
Höhenmodells mit einer Auflösung von 30” (und damit im Mittel von
ungefähr 1 km2) verwendet (Hastings & Dunbar 1998, Hastings et al.
1999, EQ12).
2.1.3 Angaben zum Residenz-Verhalten
In früheren Arbeiten wurde häufig spekuliert, daß unterschiedliches
Residenz-Verhalten der Einwohner verschiedener pazifischer Gesell-
schaften die Geschlechts-spezifische Fortpflanzungs-Präferenz (Sex-
biased Admixture) hervorgerufen oder zumindest das mit ihr assoziierte
Muster verstärkt haben könnte. Um zu überprüfen, ob in den im Rah-
men der vorliegenden Arbeit verwendeten Daten Indizien für einen
solchen Einfluß des Residenz-Verhaltens nachweisbar sind, wurden
die aus der Verteilung maternaler (mitochondrialer) und paternaler (Y-
chromosomaler) Diversitäten geschätzten Migrationsraten-Differenzen
mit Angaben zum Residenz-Verhalten korreliert (siehe „Differenz
Geschlechts-spezifischer Migrationsraten und Residenz-Verhalten“,
S. 233). Hierzu wurden in der Fachliteratur nach Nennungen un-
terschiedlicher Residenz-Muster für insgesamt 26 pazifische Inseln
und Inselgruppen gesucht. Dabei wurden Beschreibungen matriloka-
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Tab. 11: Angaben zum Residenz-Verhalten





Headland (1993), Jordan et al.




Ave (1972), Barnes (1974),
Beatty (1993), Bowen (1993a,
1993b), Fox (1972), Guerreiro
(1993), Jaspan (1972), Jordan et
al. (2009), Koentjaraningrat
(1972), Lebar (1972a, 1972b),
Morris (1993), Murdock (1967),
Strouthes (1993b), Teljeur (1990)
West-Papua 0,750 4
Jordan et al. (2009), Murdock
(1967)
Nord-Neuguinea 1,000 2 Murdock (1967)
Südost-
Neuguinea
0,000 1 Murdock (1967)
PNG-Hochland 1,000 1 Kayser et al. (2003)
D’Entrecastaux-
Inseln







Jordan et al. (2009), Murdock
(1967), Nachman (1991)
Vanuatu 0,333 3 Facey (1991), Murdock (1967)
Neukaledonien 0,000 2
Jordan et al. (2009), Murdock
(1967)
Fidschi 0,000 2 Murdock (1967)
Samoa & Tonga
(Großraum)
0,571 7 Murdock (1967)
Cook-Inseln 1,000 2 Murdock (1967)
Neuseeland 1,000 1 Murdock (1967)
Hawaii 0,000 1 Murdock (1967)
Marquesas 0,500 2 Murdock (1967)
2.2 methoden 217
Tab. 11: Angaben zum Residenz-Verhalten (Fortsetzung)
Gruppe Residenz Anzahl Referenzen
Gesellschafts-
Inseln
0,000 1 Murdock (1967)
Gambier-Inseln 1,000 1 Murdock (1967)
Tuamotu-
Archipel
0,000 1 Murdock (1967)
Osterinsel 1,000 1 Murdock (1967)
Palau -1,000 1 Murdock (1967)
Marianen -1,000 1 Murdock (1967)




-0,286 7 Murdock (1967)
Überblick über die verwendeten Angaben zum Residenz-Verhalten pazifi-
scher Gruppen. Neben der (geopolitisch) gewählten Gruppe ist die mittlere
Residenz dargestellt, welche nach Codierung des Residenz-Verhaltens (sie-
he Haupttext) über alle gefundenen Angaben (Anzahl, Referenz) gemittelt
wurde.
len Verhaltens als -1 und Nennungen patrilokalen Verhaltens als +1
codiert. Neolokalität, Ambilokalität und andere Formen des Residenz-
Verhaltens wurden hingegen mit 0 codiert und letztlich für die Lite-
raturbefunde einer Insel bzw. Inselgruppe der Mittelwert über die so
codierten Werte berechnet. Dieser Mittelwert ist für die betrachteten
geographischen Gruppen zusammen mit der Anzahl an gefundenen
Nennungen sowie den verwendeten Publikationen in Tab. 11 angege-
ben.
2.2 methoden
2.2.1 Pazifische Diversität im Kontext der Out of Africa-Migration
2.2.1.1 Theoretischer Hintergrund
Charles Darwin machte in seinem 1871 erschienen Buch, The Descent
of Man, die Idee, daß der Mensch einen monophyletischen Ursprung
hat, der in Afrika zu suchen sei, erstmals bekannt. Im Laufe der Zeit
wurde diese Idee beispielsweise durch fossile Homo sapiens-Funde und
ihre Datierung oder genetische Analysen weiter untermauert (z. B.
Schlebusch et al. 2017, Stringer & Andrews 1988, Wallace et al. 1999),
wodurch die zwischenzeitlich entstandene alternative Hypothese eines
multiregionalen Ursprungs der Menschheit weitestgehend verdrängt
wurde (Lahr 1994). Demnach herrscht heute großer Konsens darüber,
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daß der moderne Mensch (Homo sapiens) von Afrika ausgehend die
nicht-afrikanischen Siedlungsgebiete der Erde nach und nach koloni-
sierte (Out of Africa-Migration syn. Recent African Origin).
Die Rekonstruktion der Migrationswege, welche die frühen aus
Afrika auswandernden Menschengruppen dabei nahmen, wurde zu
einem wichtigen anthropologischen Forschungsgebiet, um die Eth-
nogenese der rezent auf den verschiedenen Kontinenten lebenden
Populationen besser verstehen zu können. Im Zuge dieser Forschun-
gen wurde bald die zu Tage tretende negative Korrelation zwischen
geographischen Distanzen dieser Populationen nach Afrika und ihren
Intrapopulations-Diversitäten offensichtlich. Ein solcher Zusammen-
hang zwischen größer werdenden geographischen Distanzen und
abnehmenden Diversitäten (z. B. Heterozygositäten) oder genetischen
Ähnlichkeiten (z. B. gemessen als FST-Werte; Wright 1949) wurde u.
a. bereits durch die populationsgenetischen Theorien zur Distanz-
basierten Isolation (isolation by distance, Malécot 1948) und zum Step-
ping stone-Modell (Kimura & Weiss 1964, Le Corre & Kremer 1998)
postuliert, aber zunächst nur auf regionaler Ebene identifiziert (vgl.
Jorde 1980, Morton 1973). Erst später erfolgte die Beschreibung ei-
nes solchen Zusammenhangs auch für global verteilte Populationen
auf Grundlage klassischer genetischer Marker (Cavalli-Sforza et al.
1994), autosomaler Mikrosatelliten (Harpending & Rogers 2000) und
kraniometrischer Daten (Relethford 2001).
Während Cavalli-Sforza et al. (1994) zur Schätzung geographischer
Distanzen noch die einfachen geodätischen Entfernungen zwischen
Paaren untersuchter Populationen nutzten, wurden in späteren Arbei-
ten (z. B. Prugnolle et al. 2005b, Ramachandran et al. 2005) zunächst
Wegepunkte determiniert, über welche Migrationswege definiert wur-
den, um so potentielle Migrationsbarrieren (Gebirge, große Seen, Mee-
re) auszuschließen. Hierbei zeigte sich, daß die Diversität der dabei
(sowie in zahlreichen späteren Untersuchungen, z. B. Balloux et al.
2009, Betti et al. 2008, Handley et al. 2007, Li et al. 2008, Liu et al.
2006, Manica et al. 2005, 2007, Schütz 2018, von Cramon-Taubadel &
Lycett 2008, etc.) betrachteten Marker mit zunehmender Migrations-
Distanz zu einem angenommenen afrikanischen Ursprungsort linear
abnimmt. Aus der Linearität des Zusammenhangs wurde die Hy-
pothese abgeleitet, daß serielle Gründer-Effekte, deren Anzahl k mit
der seit dem Verlassen Afrikas zurückgelegten Migrations-Distanz
korreliert ist, die globale Marker-Diversität humaner Populationen
formten (Ramachandran et al. 2005). Obwohl nach Hartl & Clark (1997)
die Intrapopulations-Diversität (z. B. geschätzt als Heterozygosität
oder Gen-Diversität H) mit jeder weiteren neuen Populationsgrün-
dung mit N f Gründer-Individuen um den Faktor 1− 12N f abnimmt
und die weltweite Heterozygositäts-Verteilung damit theoretisch ei-





so läßt sich diese global dennoch gut durch die Geraden-Gleichung
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H = H0 − β×Migrations-Distanz approximieren (Ramachandran et
al. 2005).
Prugnolle et al. (2005a) und Qutob et al. (2012) nutzten die globa-
le Abnahme in der Diversität von HLA-Klasse I-Genen mit zuneh-
mender Migrations-Distanz nach Afrika als Null-Modell, um den
selektiven Einfluß von Pathogenen auf die Diversität der MHC-Klasse
I-Komplexe zu schätzen. Aber erst wenige Jahre zuvor, 2007, disku-
tierten Handley et al. erstmals darüber, daß dieses globale Diversitäts-
Muster auch dazu genutzt werden könnte, um für die Historien ein-
zelner Populationen oder Gruppen von Populationen das Vorliegen
nicht-neutraler Prozesse zu detektieren, welche Abweichungen vom
globalen Diversitäts-Trend bewirkten.
2.2.1.2 Vorgehen
Im Rahmen der vorliegenden Arbeit sollte der lineare Zusammen-
hang zwischen Intrapopulations-Heterozygositäten und Migrations-
Distanzen dazu genutzt werden, um Unterschiede in diesem Trend
zwischen global verteilten Populationen und pazifischen Einwohnern
zu identifizieren, welche sich in signifikanten Unterschieden der Stei-
gungen der diese Trends beschreibenden Geraden manifestieren sollte.
Da an dieser Stelle das Interesse eher an den die Migrations-Dynamik
beeinflussenden Prozessen (im Vergleich zum globalen Trend verän-
derte Migrationsraten, unterschiedliche Gründer-Populationsgrößen,
etc.) und weniger im selektiven Einfluß auf diese Prozesse liegt, erfolg-
te eine Erklärung der weltweit verteilten Intrapopulations-Diversitäten
sowohl mit Hilfe geschätzter zurückgelegter Migrations-Distanzen als
auch mit Hilfe der Hauptkomponenten-Werte der zuvor recherchierten
potentiellen Selektions-Faktoren (klimatische Faktoren, geographische
Höhenlage des Lebensumfelds der Populationen, Pathogen Richness;
vgl. S. 125).
Für jeden der drei genetischen Datensätze (autosomal, mitochon-
drial, Y-chromosomal) der globalen (d. h. weltweit verteilten) Po-
pulationen wurden hierzu alle denkbaren linearen Modelle ohne
Interaktions-Terme geschätzt und dabei die Intrapopulations-Diversität
mit Hilfe der Migrations-Distanz und den potentiellen Selektions-
Hauptkomponenten-Werten vorhergesagt. Unter den signifikanten Mo-
dellen, deren singuläre Parameter zusätzlich als signifikant verschie-
den von 0 identifiziert wurden, wurde das Modell als das plausibelste
gewählt, welches den größten Anteil an der globalen Heterozygositäts-
Verteilung erklärte. Zur Identifikation der signifikanten, multiplen
linearen Regressions-Modelle wurde aufgrund der dabei betrachteten
211 = 2048 möglichen Modelle (bei 11 unabhängigen Prädiktoren)
das ursprünglich gewählte Signifikanz-Niveau von α = 0.050 auf
α′ = 0.0502048 = 2.441× 10−5 herabgesetzt (Bonferroni-Korrektur). Die
Bestimmung der p-Werte erfolgte hingegen durch die Anwendung
eines nichtparametrischen Randomisierungs-Tests mit 100000 Wieder-
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holungen auf den geschätzten t-Statistiken der betrachteten Parameter
bzw. der F-Statistiken für die Signifikanz des vollständigen Modells
als Test-Statistiken.
Die mit Hilfe der globalen Daten identifizierten signifikanten Prä-
diktoren wurden schließlich dazu genutzt, um die Heterozygositäten
der pazifischen Populationen vorherzusagen. Im Rahmen einer ebenso
mit 100000 Wiederholungen randomisierten Kovarianz-Analyse (mit
den F- als Test-Statistiken und der Gruppenzugehörigkeit als Kovaria-
te) wurde auf Unterschiede in den Steigungen zwischen den globalen
und pazifischen Regressionen getestet.
2.2.1.3 Schätzung erwarteter Heterozygositäten























für haploide Marker, mit
n Stichprobengröße (Anzahl beprobter Individuen)
k Anzahl betrachteter Polymorphismen/Marker-Varianten
pi relative Häufigkeit der i-ten Variante
Diese Formeln wurden dazu verwendet, um für alle Marker die erwar-
tete Heterozygosität auf Grundlage der in den Stichproben gefunde-
nen relativen Marker-Häufigkeiten zu schätzen. Im Gegensatz zu den
autosomalen Markern, bei denen für jeden Genort mehrere Allele vor-
liegen können, wurde für die mitochondrialen und Y-chromosomalen
SNPs und Indels lediglich ein von zwei möglichen Polymorphismen
(Vorliegen oder Fehlen einer bestimmten Merkmals-Ausprägung) be-
stimmt. Aus diesem Grund wurde die erwartete Heterozygosität der
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tät des vollständigen Mitochondrioms bzw. der vollständigen nicht-
rekombinanten Region des Y-Chromosoms geschätzt.
Aus der allgemeinen Formel zur Berechnung der erwarteten Heter-
zygosität ist ersichtlich, daß ihr Maximum von der Anzahl betrachteter
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Marker-Polymorphismen abhängt. Diese Tatsache ist besonders dann
von Belang, wenn die genetische Diversität über mehrere Marker mit
unterschiedlicher Varianten-Zahl gemittelt werden soll, so wie dies im
Rahmen der vorliegenden Arbeit für die autosomalen Marker (ABO-,
MNS-, Rhesus-, HLA-Systeme) der Fall ist. Eine solche Mittelung kann
nur dann einen erwartungstreuen Schätzer der Diversität darstellen,
wenn die Marker-individuellen Schätzer der Heterozygosität normiert
wurden. Die Heterozygosität wird dabei maximal, wenn alle k Va-
rianten in derselben Häufigkeit in einer Population vorliegen und
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Eine Mittelung der aus den individuellen Marker-Varianten abge-
leiteten Diversitäten erfolgt somit erst nach Division der Marker-
spezifischen Heterozygositäten mit dem maximal erreichbaren Wert
Hmax, welcher sich (aufgrund der Formel für den erwartungstreuen
Schätzer von Heterozygositäten) erst nach Multiplikation mit dem
Faktor 2n2n−1 ergab.
Aufgrund nicht identischer geographischer Lokalitäten der für
HLA-Marker und klassische genetische Marker beprobten Popula-
tionen, wurden Erstere mit den Stichproben-Lokalitäten der nach der
Vincenty-Formel (1975) nächstgelegenen Stichproben-Lokalität der
klassischen autosomalen Marker zusammengefaßt.
2.2.1.4 Schätzung von Migrations-Distanzen
Das hier zur Schätzung von Migrations-Distanzen verwendete Migra-
tions-Modell (vgl. Schütz 2018) basiert – neben der Prämisse eines
gemeinsamen Ursprungs der Menschheit in Afrika – auf der Annah-
me, daß Migrationen in niedrigen Höhenlagen eine vereinfachtere
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Ausbreitung ermöglichten als Wanderungen in großen topographi-
schen Höhen (Gebirge) und über große Wasserflächen (große Seen,
Meere). Die Gültigkeit dieser Annahme wird beispielsweise durch die
Idee einer allgemein höheren Tragfähigkeit (carrying capacity; Currat
et al. 2004) solcher topographisch niedrigen Habitate im Vergleich zu
Lebensumgebungen in großen Höhen oder auf großen Wasserkörpern
gestützt.
Diesen Prämissen folgend wurden die meist-parsimonen Migrations-
Routen geschätzt. Die Ermittlung dieser Trajektorien, über welche sich
die modernen Menschen möglicherweise über die Erde ausbreiteten,
erfolgte in Form eines Graphen, welcher alle Lokalitäten der untersuch-
ten genetischen Stichproben mit einem gemeinsamen Ausgangsort
verbinden. Als Ursprungsort der Menschheit (des H. sapiens) wurden
dabei die Koordinaten -12.000 25.000 (Nord-Sambia) gewählt, da im
Rahmen früherer genetischer und morphometrischer Analysen die Re-
gion um diese Koordinaten (Subsahara-Region) als wahrscheinlicher
Start-Punkt der Out of Africa-Migration identifiziert wurde (Manica et
al. 2007).
Die verwendeten geographisch-topographischen Daten (vgl. „To-
pographie der Erdoberfläche“, S. 215) wurden in einem Format von
2400 × 2400 Rechtecken in der Mercator-Projektion verwendet. Je-
des Baryzentrum dieser 2400× 2400 Zellen (Knoten) verfügt dabei
über eine 8er-Nachbarschaft, wobei alle acht Nachbarn über Kanten
miteinander verbunden sind. Jeder dieser Kanten wurde dabei ein
Kosten-Wert zugewiesen, welcher sich nach folgenden Kriterien ergab:
Sofern mindestens einer von den über eine Kante direkt miteinander
verbundenen Knotenpunkten innerhalb einer Wasserfläche (großer
See oder Meer) lag, erhielt diese Kante ein Gewicht von 250 + (kleinste
Entfernung zu einem Knoten auf einer Landmasse × 100000). Anson-
sten erhielten die Kanten ein Gewicht von 1 + (mittlere topographische
Höhe beider Raster-Zellen × 0,010). Die Gewichtung wurde dabei
so gewählt, daß eine gewünschte verminderte Wahrscheinlichkeit für
Migrationen über große topographische Höhen und Gebirge und über
große Wasserflächen in Test-Läufen erkennbar war und ganz ähnliche
Migrations-Routen rekonstruiert wurden, wie sie von Cavalli-Sforza
et al. (1994) anhand genetischer Daten abgeleitet wurden. In einem
zweiten Schritt wurde dann der Bellman-Ford-Algorithmus (Bellman
1958, Ford 1956, Moore 1959) dazu verwendet, um die sparsamsten
Migrations-Wege (und damit die Wege, die vom zuvor festgelegten
Ursprungsort des modernen Menschen innerhalb Afrikas zur Loka-
lität einer Stichprobe führen, deren Summe der Gewichte minimal
wird) zu identifizieren. Die Länge des so identifizierten Pfades diente
schließlich zur Berechnung der Migrations-Distanzen.
Die Schätzung der Migrations-Distanzen nach dem zuvor beschrie-
benen Algorithmus (Schütz 2018) erfolgt mit Hilfe einer Implemen-
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Zur weiteren Aufklärung der widersprüchlichen Diversitäts-Verläufe
innerhalb des pazifischen Untersuchungsgebiets im Vergleich zur
globalen Out of Africa-Signatur, welche im Rahmen der im vorangegan-
genen Kapitel genannten Methodik gefunden wurden, erfolgte eine
graphische Darstellung der geographischen Diversitäts-Verteilungen
über die drei genetischen Datensätze. Obwohl diese aufgrund fehlen-
der repräsentativer weltweit verteilter Daten nicht zuvor untersucht
worden waren, erfolgte der Vollständigkeit halber auch die Darstellung
der morphometrischen Diversitäts-Verteilung. Diese wurde mit Hilfe
aller an einem Herkunftsort gefundenen Individuen oder – sofern die
sich damit ergebende Stichprobengröße kleiner als 20 war – mit Hilfe
der nächstgelegenen Individuen im Untersuchungsgebiet identifiziert,
so daß eine minimale Stichprobengröße von 20 Individuen erreicht
wurde. Nach Relethford & Blangero (1990) ist die Varianz morphome-
trischer Variablen direkt proportional zur Heterozygosität der diese
phänotypischen Charakteristika codierenden autosomalen Gene. Da
sich die im Rahmen der vorliegenden Arbeit verwendeten kranio-
metrischen Variablen wie Hauptkomponenten-Werte verhalten (und
die Variabilität mit größer werdender morphometrischer Variablen-
Zahl kleiner wird), wurde als Diversitäts-Maß die Summe der mit der
Standardabweichung gewichteten Standardabweichungen der 1000
erhobenen Variablen von Individuen der dargestellten Örtlichkeiten
verwendet.
2.2.2.2 Modellierung der geographischen Diversitäts-Verteilung
hintergrund Die dabei gefundenen, sich (auch nach nicht-absolu-
ten, relativen Heterozygositäts-Werten) stark unterscheidenden geogra-
phischen Diversitäts-Verteilungen, stellen einen weiteren scheinbaren
Widerspruch innerhalb des Pazifiks dar. Eine solche konträre Vertei-
lung von Intrapopulations-Heterozygositäten wurde jedoch bereits
früher für lokal enger begrenzte Regionen des Untersuchungsgebiets
beschrieben (z. B. Kayser et al. 2003). Schütz (2013) konnte beispiels-
weise im Rahmen von Simulations-Experimenten zeigen, daß die von
ihm untersuchten und in unterschiedlicher geographischer Verteilung
in Erscheinung tretenden kraniometrischen, HLA-Klasse I- und ABO-
Diversitäten durch die unterschiedlichen Mutationsraten der betrach-
teten Marker in Kombination mit einer relativ hohen Migrationsrate
erklärt werden können.
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Daraus kann indirekt auch abgeleitet werden, daß mit der Hilfe von
Heterozygositäten (als eine die genetische Ausstattung von Populatio-
nen zusammenfassende Statistik) eine Schätzung von Migrationsraten
möglich sein sollte. Die Beschreibung einer solchen Ableitung von
Migrationsraten aus Diversitäts-Maßen scheint in der Literatur bislang
jedoch nahezu zu fehlen. Lediglich Le Corre & Kremer (1998) ha-
ben sich mit der Veränderung der Heterozygosität in Insel-Modellen
und einem eindimensionalen Stepping stone-Modell beschäftigt. Ih-
re mathematischen Formulierungen des Zusammenhangs zwischen
Diversitäts-Verteilung und Migrationsraten unterliegen jedoch beson-
ders strikten Prämissen (z. B. dem Vorliegen einheitlicher und symme-
trischer Migrationsraten zwischen ausschließlich nahe benachbarten
Populationen, Kolonisierung noch freier Lokalitäten nach konstanten
Zeiträumen, Vorliegen einer initialen Population, von der aus sich die
genetische Ausstattung der nachfolgend entwickelnden Populationen
ableitet), deren Vorliegen aufgrund der bisherigen Erkenntnisse zur
Besiedelung der pazifischen Inseln als weitestgehend unerfüllt erach-
tet werden müssen. Aus diesem Grund wurde zur Schätzung von
Migrations- und Mutationsraten im Rahmen der vorliegenden Arbeit
das nachfolgend beschriebene Modell mit der Intention entwickelt, die
beobachtbaren unterschiedlichen Diversitäts-Verteilungen innerhalb
des Pazifiks über alle drei betrachteten (Teil-)Genome des Menschen
nachzubilden.
problemstellung Die Schwierigkeit in der Nachverfolgung der
veränderlichen Intrapopulations-Diversitäten, welche durch Migratio-
nen hervorgerufen werden, liegt darin, daß die Änderung der Hetero-
zygosität von den Marker-Häufigkeits-Spektren der bereits zu einer
Population gehörigen Individuen sowie derjenigen der Immigran-
ten abhängt: Unter Vernachlässigung der Reduktion der Diversität
durch Drift-Effekte ergäbe sich beispielsweise keine Veränderung
der Heterozygosität, wenn die genetische Zusammensetzung beider
Individuen-Gruppen identisch wäre. Gelangen durch die ankommen-
den Migranten hingegen neue, noch nicht in der Stamm-Population
vorhandene Marker-Varianten in das Individuen-Kollektiv, so wird die
Diversität mit großer Wahrscheinlichkeit steigen. Wird hingegen durch
die genetische Ausstattung der Immigranten der Genpool der Gesamt-
Population homogenisiert, d. h. Marker-Häufigkeiten gleichmäßiger
verteilt, so ist eine Verringerung der Heterozygosität die Folge. Hinzu
kommt, daß identische Heterozygositäten auch durch völlig verschie-
dene Zusammensetzungen von Marker-Varianten gebildet werden
können.
Aus diesem Grund ist – im Rahmen einer Modellierung der Ver-
änderung von Diversitäten im Laufe der Zeit – eine Nachverfolgung
der genetischen Verschiedenheit aller möglicher Populations-Paare
notwendig. Eine solche Nachverfolgung könnte beispielsweise durch
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eine Verfolgung des Marker-Spektrums selbst erfolgen. Allerdings ist
eine solche Nachverfolgung mit gewissen technischen Herausforde-
rungen verbunden und durch ihre informatische Umsetzung langsam
und wenig performant. Deswegen wurde im Rahmen der vorliegen-
den Arbeit eine alternative Möglichkeit der Nachverfolgung gesucht
und gefunden, welche aus einer Erweiterung der probabilistischen
Interpretation des Heterozygositäts-Begriffs abgeleitet wurde:
Wie bereits im Rahmen der Einleitung des aktuellen Teils dieser










als die Wahrscheinlichkeit beim zufälligen Ziehen von zwei Marker-
Varianten aus einer Population zwei unterschiedliche Marker-Zustände
zu erhalten (pif stellt dabei die relative Häufigkeit der f -ten Marker-
Variante eines Locus innerhalb der Population i dar) interpretiert
werden. Die erwartete Heterozygosität ist damit ein Maß für die Diver-
sität, die man innerhalb einer Population erwarten kann. Modifiziert











wobei pif und p
j
f dabei jeweils die relativen Häufigkeiten der Marker-
Variante f innerhalb zweier (von insgesamt n) Populationen i und
j indizieren, so berechnet man die Wahrscheinlichkeit dafür, beim
zufälligen Ziehen von je einer Marker-Variante aus beiden Populatio-
nen zwei unterschiedliche Polymorphismen zu erhalten. Während dii
also die Intrapopulations-Diversität (syn. Heterozygosität) beschreibt,
stellt dij ein Maß für die Interpopulations-Diversität dar, welches –
durch Neuberechnung in jeder Generation im Rahmen des mit der
statistischen Programmiersprache R implementierten Modells – dazu
genutzt wurde, um die genetische Unterschiedlichkeit der modellier-
ten Populationen kontinuierlich nachzuverfolgen.
initialisierung Im Folgenden sollen sowohl D als auch M zwei
n× n-Matrizen darstellen. Die Diversitäts-Matrix D enthält dabei als
Einträge die Diversitäten dij (der initial zum Modellierungs-Beginn
vorliegenden und zu späteren Zeitpunkten bestehenden Populatio-
nen). Die Diagonal-Elemente repräsentieren somit Intrapopulations-
Diversitäten, also Heterozygositäten (dii), und die nichtdiagonalen
Elemente stellen Interpopulations-Diversitäten dar. Daraus wird er-
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sichtlich, daß es sich bei D um eine symmetrische Matrix handelt, da
dij = dji gilt:
D =

d11 d12 · · · d1i · · · d1n














dn1 dn2 · · · dni · · · dnn

Die Matrix M stellt hingegen die Migrations-Matrix dar und enthält
die für jeden Modell-Lauf gegebenen Migrationsraten. Ein Eintrag mij
der Matrix M stellt dabei den Anteil an Individuen der Population i
dar, welcher in jeder Generation in die Population j immigriert. Die
diagonalen Elemente in M, mii, geben somit den Anteil an Individuen
wider, welcher in jeder Generation in der Population i verbleibt (und
damit nicht migriert). Um ungleiche Migrationsraten zwischen zwei
Populationen i und j nachzubilden, d. h. mij 6= mji, wurde von einer
asymmetrischen Migrations-Matrix M ausgegangen:
M =

m11 m12 · · · m1i · · · m1n














mn1 mn2 · · · mni · · · mnn

prämissen des modells Im Rahmen der nachfolgenden Modell-
Beschreibung werden ein paar grundsätzliche Prämissen vorausge-
setzt. Hierzu gehört, daß davon ausgegangen wird, daß sich die in
jeder Generation von allen anderen Populationen in eine beliebige
Population migrierenden Individuen vollständig in dieser integrieren,
so daß sie die selben Fortpflanzungs-Wahrscheinlichkeiten haben wie
nicht-migrierte Individuen. Außerdem soll angenommen werden, daß
auch die Wahrscheinlichkeit einer Migration für jedes Individuum
unabhängig von der Migrations-Historie seiner Vorfahren ist. Damit
wird impliziert, daß alle Individuen mit gleicher Bereitschaft migrie-
ren, unabhängig davon, ob ihre Eltern bereits migrierten. Um unter
den gegebenen Randbedingungen den Erwartungswert der Hetero-
zygosität schätzen zu können, wird auch davon ausgegangen, daß
konstante Mutationsraten den betrachteten Markern zugrunde liegen
sowie über den Modellierungs-Zeitraum auch konstante Migrationsra-
ten in M vorliegen, und daß sich die Generationen der Populationen
nicht überlappen und in jeder Generation die Migranten zur selben
Zeit emigrieren sowie in ihre Ziel-Populationen immigrieren.
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grundlegende modell-prozesse In jeder Generation migrie-
ren entsprechend der Migrationsraten mih und mjh Anteile mehrere
Populationen i und j in eine Population h und ersetzen dort die bereits
emigrierten Individuen. Da die Migrationsraten und damit die Anteile
der Individuen nach jedem Migrations-Schritt innerhalb einer Popula-
tion h, die aus anderen Populationen immigrierten, bekannt sind, läßt
sich die erwartete Intrapopulations- und Interpopulations-Diversität
zum Zeitpunkt t leicht schätzen: Die Wahrscheinlichkeit dafür, zwei
Marker aus der Population h zu ziehen, die vor dem Migrations-Schritt
aus den Populationen i und j (mit i, j, h ∈ {1, 2, . . . , n}) stammten, ent-
spricht lediglich dem Produkt der beiden Migrationsraten mih und
mjh, also mih×mjh. Multipliziert man dieses Produkt weiterhin mit der
Diversität dij, mih ×mjh × dij, so erhält man den post-migratorischen
Beitrag der Immigranten aus den Populationen i und j zur Heterozygo-










mih ×mjh × dij (t− 1)
)
,
so erhält man den erwartungstreuen Schätzer der Intrapopulations-
Diversität nach einem Migrations-Durchgang. In analoger Weise läßt
sich so auch die Interpopulations-Diversität berechnen.
Diese o. a. Bilinearform läßt sich glücklicherweise in Matrizen-
Schreibweise als
D’ (t) = MTD (t− 1)×M
darstellen. So konnte im Rahmen der Implementierung des hier be-
schriebenen Modells mit der statistischen Programmiersprache R auf
eine rechen- und damit zeitintensive Iterierung durch alle Kombinatio-
nen modellierter Populationen in jeder Generation verzichtet werden.
Eine Multiplikation der Migrations-Matrix M mit dem Kreuzprodukt
der transponierten Migrations-Matrix (MT) mit der Diversitäts-Matrix
vor dem Migrations-Schritt (D (t− 1)) erlaubt somit die vollständige
Berechnung der post-migratorischen Diversitäts-Matrix, D’ (t).
Dieser Zusammenhang würde jedoch nur für ideale Wright-Fisher-
Populationen mit unendlicher Populationsgröße gelten. In einem Mo-
dell mit weniger idealisierten Populationen und endlichen Popula-
tionsgrößen, so wie sie im Rahmen des hier verwendeten Modells
angenommen wurden, reduziert sich die genetische Diversität (He-
terozygosität) aufgrund von Zufalls-Effekten im Rahmen singulärer
Migrationen. Diese Reduktion in der Heterozygosität ist abhängig von
der Zahl der Individuen N, welche diese Diversität in sich bergen.
Nach Wright (1931) läßt sich die Diversität eines Migranten-Kollektivs,
welches von einer beliebigen Population mit der Heterozygosität H in
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spezifische Marker beschreiben. Im Gegensatz zur Intrapopulations-
Diversität, welche durch solche Zufalls-Effekte im Rahmen der Emigra-
tion verringert wird, haben diese Zufalls-Effekte keinerlei Einfluß auf
den Erwartungs-Wert der Interpopulations-Diversität, wie mehrere
Simulations-Experimente im Vorfeld gezeigt haben: Zufalls-Effekte
erhöhen lediglich die Variabilität der Interpopulations-Diversität. Um
den die Heterozygosität reduzierenden Effekt im Zuge der Migrati-
on nachzubilden, wurden anstatt der oben dargestellten Matrizen-
Schreibweise die postmigratorische Diversitäts-Matrix, D (t), mit Hil-
fe einer modifizierten Diversitäts-Matriz, D’ (t− 1), berechnet. Die
Diagonal-Einträge in D’ (t− 1) wurden dabei jeweils als
d












gebildet, abhängig von der Art des betrachteten genetischen Marker-
Systems (autosomale vs. mitochondriale bzw. Y-chromosomale Daten).
Demgemäß erfolgte die finale Schätzung der Diversitäts-Matrix nach
einer Migrations-Runde dann als
D’ (t) = MTD’ (t− 1)×M.
Im Rahmen der Fortpflanzung am Ende jeder Generation erfolg-
te – aufgrund identischer Zufalls-Effekte (genetische Drift) – erneut
eine Verringerung der Intrapopulations-Diversitäten und somit eine















Während die genetische Drift im Rahmen der Fortpflanzung also
die mittlere Diversität einer Population verringert, so führen – in
antagonistischer Weise – Mutationen zu ihrer Erhöhung. Unter der
Annahme, daß jede Mutation zur Ausbildung einer neuen Marker-
Variante führt (infinite sites model, Kimura 1969), läßt sich die Inter-
oder Intrapopulations-Diversität dijf in der Filial-Generation aus der
der parentalen Generation (dijp) unter Kenntnis der Mutationsrate µ


















berechnen. Die so geschätzten erwarteten Diversitäten dijf bilden letzt-
lich die Einträge der Diversitäts-Matrix D (t− 1), mit deren Hilfe die
erwartete Veränderung der Intra- und Interpopulations-Diversitäten
in der nächsten Generation geschätzt werden können.
randbedingungen Im Rahmen des Modells wurden die Stichpro-
ben nach geographischen und geopolitischen Kriterien zu insgesamt
27 Populationen zusammengefaßt (vgl. die in den Anhängen A.1,
A.2, A.3, A.4 unter „Untergruppen“ genannten Einträge), wobei die
Populationsgröße dieser Populationen proportional zur Anzahl der
im gleichungsbasierten Modell verwendeten Deme (vgl. Abb. 18, S.
143) geschätzt (vgl. Zahlen der nachfolgenden Aufzählung) und eine
effektive Demgröße von 1000 Individuen zugrunde gelegt wurden.
Hierzu zählen die Stichproben der Inseln Südost-Asiens (Indonesien –
54, Philippinen – 10, Taiwan – 5), Neuguineas (West-Papua – 19, Nord-
Papua-Neuguinea – 9, Südost-Papua-Neuguinea – 8, Hochland-PNG –
3, Trobriand und D’Entrecasteaux-Inseln – 4, Bismarck-Archipel – 14),
Melanesiens (Fidschi – 3, Neukaledonien – 6, Salomonen – 14, Vanuatu
– 9), Polynesiens (Cook-Inseln – 3, Austral-Inseln – 2, Gambier-Inseln –
1, Gesellschafts-Inseln – 2, Hawaii – 3, Marquesas – 2, Neuseeland – 9,
Osterinsel – 1, Großraum Samoa & Tonga – 11, Tuamotu-Archipel – 2)
sowie Mikronesiens (Föderierte Staaten von Mikronesien – 3, Kiribati
– 5, Marianen – 1, Palau – 1). Die Daten der so zusammengefaßten
Stichproben wurden schließlich dazu verwendet, um die rezenten
Heterozygositäten dieser Populationen zu berechnen und um die
ancestrale Diversitäts-Matrix zum Modellierungs-Beginn zu schätzen.
Im Rahmen der hier durchgeführten Modellierungen wurde die
Herausbildung der heute beobachtbaren Intrapopulations-Diversitäten
(syn. Heterozygositäten) im Laufe der vergangenen 4500 Jahre (an-
genommener Beginn der austronesischen Expansion; Buck & Vid̄ars-
dóttir 2012) bzw. 200 Generationen (bei einer mittleren Generations-
zeit von 22,5 Jahren) für die autosomalen, mitochondrialen und Y-
chromosomalen Marker-Systeme emuliert. Zum Start jeder Model-
lierung waren bereits alle im vorangegangenen Absatz genannten
Populationen der Inseln Südost-Asiens, Neuguineas sowie der Salo-
monen etabliert. Ausgehend von dieser initialen Besiedlung wurden in
jeder Generation mit den geschätzten (und damit pro Modellierungs-
Durchgang konstanten) Emigrationsraten Individuen zwischen bereits
besiedelbaren Populations-Orten ausgetauscht und Populations-Orte
entsprechend der frühesten bekannten 14C-Datierungen menschlicher
Relikte (vgl. Abb. 1, S. 4) dieser Lokalitäten kolonisiert. Mit Ausnah-
me der restlichen Populationen Melanesiens (Fidschi, Neukaledonien,
Vanuatu) und des Großraums um Samoa und Tonga wurden neu
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errichtete Populationen durch die in unterschiedlicher Anzahl (ent-
sprechend der Migrationsraten) von den anderen, bereits bestehenden
Populationen ankommenden Individuen, gebildet. Um das anhand
des gleichungsbasierten Modells (vgl. „Ergebnisse der Modell-Läufe“,
S. 201) identifizierte wahrscheinlichste Besiedlungs-Szenario nachzu-
bilden, welches von einer Besiedlung der zuvor genannten Örtlichkei-
ten durch weitestgehend nicht weiter mit Papuanern durchmischten
Austronesiern ausgeht, erfolgte die Initiierung dieser Populationen –
wie bereits auch im gleichungsbasierten Modell – durch taiwanesische
Migranten.
Um einerseits eine Konstanz der verwendeten Migrationsraten und
andererseits die mathematische Funktionalität des hier verwendeten
Modells zu gewährleisten, wurden sowohl die Diversitäts-Matrix D
als auch die Migrations-Matrix M in jedem Iterations-Schritt (jeder
Generation) ggf. modifiziert. So wurden aufgrund noch nicht besie-
delter Populations-Orte fehlende Einträge in der Diversitäts-Matrix
ausgenullt. Da im selben Fall die Summe der Migrationsraten bzw. des
Anteils der Individuen, welche in einer Generation in einer Population
verbleiben, sich nicht zu einem Wert von 1 addieren würden, wurden
die Migrationsraten noch nicht immigrierbarer Populationen dem
Anteil der in einer Population verbleibenden Individuen zugerechnet.
Aufgrund der vermeintlich langen gemeinschaftlichen Entwicklung
der neuguineanischen mit den salomonischen Populationen wurde
davon ausgegangen, daß diese Populationen durch ein weitestgehend
homogenes Genom (und somit durch identische ancestrale autosoma-
le, mitochondriale und Y-chromosomale Diversitäten) charakterisiert
sind. Da die rezenten Bewohner des Hochlands Papua-Neuguineas
(im Vergleich zu den anderen Populationen dieses geographischen
Gebiets) als weitestgehend nicht durchmischt mit austronesischen
Siedlern Neuguineas angesehen werden (Bergström et al. 2017, Cox et
al. 2010, Lansing et al. 2011, Skoglund et al. 2016, Vallée et al. 2016),
wurden die ancestralen Diversitäten neuguineanischer Populationen
und der Salomonen ausschließlich mit Hilfe der Marker-Häufigkeiten
der Bewohner des papua-neuguineanischen Hochlands geschätzt.
Die Schätzung der ancestralen Diversitäts-Matrix, welche zum Mo-
dellierungs-Start benötigt wird und – entsprechend der verwende-
ten Migrations- und Mutationsraten – in jeder Generation ergänzt
sowie verändert wird, erfolgte basierend auf den ancestralen Marker-
Häufigkeits-Spektren der indonesischen, philippinischen, taiwanesi-
schen und Hochland-PNG-Populationen. Sie wurden mit Hilfe des Ma-
ximum Likelihood-Verfahrens nach Schluter et al. (1997) unter Zugrun-
delegen der in Abb. 14a (S. 88) dargestellten Phylogenie geschätzt, wel-
che auf Grundlage der autosomalen originalen Marker-Häufigkeiten
nach dem Neighbor-Joining-Verfahren abgeleitet wurde. Dabei kam die
Implementierung im R-Paket ape zum Einsatz.
2.2 methoden 231
schätzung posteriorer parameter-verteilungen Das Ziel
des zuvor beschriebenen Modells ist es, die Migrations- und Muta-
tionsraten so zu schätzen, daß die Summe der quadrierten Diffe-
renzen zwischen den im Modell für die Generation 200 geschätzten
Intrapopulations-Diversitäten und den beobachteten Heterozygositä-
ten dieser 27 betrachteten Populationen minimal wird. Dabei war zu
beachten, daß den numerischen Realisierungen dieser Parameter eini-
ge Constraints unterlagen: i) Die Zeilen-Summen der Migrations-Matrix
M müssen einen Wert von 1 annehmen, wobei ii) die individuellen
Migrationsraten mij stets Werte im einschließenden Intervall von 0
bis 1 haben müssen
(
mij ∈ [0; 1]
)
. iii) Die Werte der Mutationsraten
dürfen ebenso nur positive, reellwertige Zahlen bis 1, einschließlich 0,
annehmen.
Wie bereits im gleichungsbasierten Modell (vgl. „Parameter-Optimie-
rung“, S. 148), kam zur Schätzung der posterioren Parameter-Vertei-
lungen ein durch die Simulated Annealing-Methode (Kirkpatrick et al.
1983, Pincus 1970) motiviertes Verfahren zum Einsatz: Ausgehend
von a priori angenommenenen Parameter-Ausprägungen (einer Gleich-
Verteilung der Migrationsraten, also mij = 127 , sowie einem Wert von
10−4 als Mutationsraten) wurden in aufeinander folgenden Modell-
Läufen Migrations-Matrizen und Mutationsraten verwendet, welche
durch Ziehen von Werten aus einer Gleich-Verteilung mit einem Ma-
ximum und Minimum um diese initialen Schätzer erhalten wurden.
Nach je 10000 Durchgängen wurde das Suchfenster um die bis dahin
besten Parameter-Schätzer zentriert und das Suchfenster verkleinert,
nämlich von ursprünglich ±0, 200 auf final ±10−4 für die Einträge
der Migrationsraten sowie von ±10−2 auf ±10−5 für die drei Mu-
tationsraten. Um dabei die für die Parameter-Ausprägung gelten-
den Bedingungen einzuhalten, wurden die Einträge der Zeilen der
Migrations-Matrix durch Division ihrer Summe auf eine Summe von 1
normiert bzw. ggf. gezogene negative Werte so lange erneut gezogen,
bis ein positiver Wert erhalten wurde. Eine solche Anpassung des
Stichproben-Fensters für die Parameter des Modells erfolgte dabei in
insgesamt 1000 Schritten. Bei einer Laufzeit von etwas weniger als
200 ms für jeden Modell-Durchgang betrug die Gesamt-Dauer für
die Modellierung der zuvor beschriebenen 10000× 1000 = 10× 106
Durchgänge etwa vier Wochen. Um die Stichprobengröße für die
Schätzung der (27× 27 + 1)× 3 = 2190 Parameter (27× 27 für die
Migrationsraten sowie 1 für die Mutationsrate der drei Datensätze)
möglichst hoch zu halten und damit eine möglichst valide Schätzung
für die hohe Anzahl an Parametern zu erhalten, wurden diese 10× 106
Modell-Runs insgesamt zehn mal durch Parallelisierung auf ebenso
vielen Kernen wiederholt.
Unter allen so durchgeführten 100 Millionen Läufen mit optimier-
ten Runs wurden die 10000 Runs mit geringster Fehlerquadratsum-
me dazu genutzt, um die plausibelsten Schätzer der 27× 27 = 729
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asymmetrischen Migrationsraten pro Datensatz sowie der drei Muta-
tionsraten (für die autosomalen, mtDNA- und NRY-Daten) zu schät-
zen. Hierbei kam – wie auch schon im gleichungsbasierten Modell
(„Parameter-Optimierung“, S. 148) – das Verfahren der approximati-
ven Bayes-Schätzung (Approximate Bayes Computation, ABC; Beaumont
et al. 2002, Bertorelle et al. 2010, Csilléry et al. 2010, Rubin 1984, Vallée
et al. 2016) zum Einsatz, wobei die im Rahmen einer Rejection (nach
der Summe der Fehlerquadrate als optimal) identifizierten Parameter-
Ausprägungen zur Schätzung der posterioren Parameter-Verteilungen
herangezogen wurden. Aus diesen Verteilungen wurden schließlich
durch Mittelwert-Bildung die optimalen Parameter sowie die 95 %-
Konfidenz-Intervalle errechnet.
2.2.2.3 Explorative Analyse der geschätzten Migrationsraten
Die so geschätzten optimalen Migrationsraten, welche für jeden Daten-
satz einzeln geschätzt wurden, sollten (aufgrund der unterschiedlichen
Geschlechts-spezifischen Vererbung an Nachkommen) Auskunft über
die Migrations-Dynamik männlicher Individuen (Y-chromosomale
SNPs und Indels), weiblicher Individuen (mitochondriale SNPs und
Indels) sowie des Gesamtkollektivs (autosomaler Datensatz) geben.
Zunächst sollte dabei überprüft werden, ob die im Rahmen des glei-
chungsbasierten Modells mit Hilfe der Daten zu intendierten und
verdrifteten Kanufahrten rezenter indigener Polynesier (vgl. Abb. 24b,
S. 170) abgeleiteten Migrations-Bereitschaften vergleichbar mit denen
im Rahmen des in den vorangegangenen Kapiteln beschriebenen Mo-
dells geschätzten Migrationsraten sind. Hierzu wurden die maternalen,
paternalen und totalen Migrationsraten-Schätzer den geodätischen
Migrations-Distanzen gegenübergestellt und die Ähnlichkeit anhand
der sich daraus ergebenden Zusammenhänge diskutiert.
Darüber hinaus wurden für jeden der drei Zusammenhänge die
Parameter einer rationalen Funktion der Form αβ+γ×Migrations-Distanz
mit Hilfe des Algorithmuses nach Nelder & Mead (1965) in R ge-
schätzt. Um zu testen, ob sich im gesamten Untersuchungsgebiet die
aus den drei Datensätzen abgeleiteten Zusammenhänge zwischen
Migrationsraten und -Distanzen signifikant hinsichtlich eines der drei
Parameter dieser rationalen Funktion (α, β und γ) unterscheiden,
wurde ein Randomisierungs-Ansatz gewählt: Für die Migrationsra-
ten jedes Datensatz-Paares wurden dabei die Migrationsraten und
-Distanzen 10000 mal randomisiert und die Differenzen der Parameter-
Schätzer als Test-Statistiken verwendet. Ausgehend von der Verteilung
dieser Test-Statistiken wurde dann mit Hilfe der Differenzen der auf
den vollständigen, d. h. nicht-randomisierten, Daten geschätzten Para-
meter die Wahrscheinlichkeit bestimmt, daß diese signifikant von 0
abweichen.
Um visuell einen Eindruck zu vermitteln, welche Migrations-Dyna-
mik innerhalb des Untersuchungsgebiets herrscht und in welcher
2.2 methoden 233
Größenordnung Anteile betrachteter Populationen in jeder Generation
migrieren, wurden die Migrationsraten zudem graphisch in den Abb.
31a – c dargestellt. Da sich die Darstellung aller 27 Populationen da-
bei als unübersichtlich herausstellte, wurden in diesen Abbildungen
die Migrationsraten zu übergeordneten Kulturarealen (Inseln Südost-
Asiens, Neuguinea, Insel-Melanesien, Polynesien und Mikronesien)
zusammengefaßt. Dabei wurden die zusammengefaßten Immigrations-
sowie Emigrationsraten absteigend sortiert. Auf diese Weise lassen
sich auch für diese Art der zusammenfassenden Darstellung Unter-
schiede im Migrations-Verhalten zwischen maternalen und paternalen
Markern erkennen, welche erklärt und diskutiert werden müssen.
2.2.2.4 Differenz Geschlechts-spezifischer Migrationsraten und Residenz-
Verhalten
In einer größeren Zahl früherer Arbeiten (z. B. Hage & Marck 2003,
Kayser et al. 2006, 2008b, Kayser 2010, Lansing et al. 2011, Skoglund et
al. 2016) haben die Autoren die Vermutung zum Ausdruck gebracht,
daß das Residenz-Verhalten indigener pazifischer Kulturen die heu-
tige genetische Landschaft des ozeanischen Untersuchungsgebiets
mitprägten, indem sie ein Ungleichgewicht maternaler und paternaler
Migrationsraten hervorriefen. So könnte das Residenz-Verhalten (Nie-
derlassung von Individuen nach ihrer Vermählung am Herkunftsort
der Frau, des Mannes oder an einem beliebigen Ort) zusammen mit
Sex-biased Admixture zur Herausbildung der beobachtbaren Diskrepan-
zen zwischen den unterschiedlichen Teilgenomen der Polynesier und
anderer pazifischer Bewohner herausgebildet haben.
Aus diesem Grund wurde – zunächst rein graphisch durch Gegen-
überstellung in einem Streudiagramm – ein Zusammenhang zwischen
den in Tab. 11 (S. 216 – 217) wiedergegebenen Residenz-Kennzahlen
und den Differenzen der (nach Normierung aller Migrationsraten
innerhalb einer Population auf 1,000) geschätzten relativen paternalen
und maternalen Emigrationsraten je untersuchter Population explo-









mtDNA als der paternal
bzw. maternal geschätzten Emigrationsrate aus Population j in alle
anderen Population i) gebildet. Dabei zeigte sich, daß beide Varia-
blen einem linearen Zusammenhang folgen könnten. Zudem ist ein
kausaler Zusammenhang zwischen dem Residenz-Verhalten und der
Migrationsraten-Differenz plausibel: So verbleiben verheiratete Frauen
in matrilokalen Populationen beispielsweise eher an ihrem Wohnort,
während ihre Männer, die auch von anderen Orten stammen können,
zu ihnen ziehen. Ein umgekehrtes Bild ergibt sich für patrilokale Popu-
lationen. Aufgrund dieses Verhaltens wurde im Rahmen einer linearen
Regression überprüft, ob sich die Migrationsraten-Differenzen zwi-
schen den Geschlechtern tatsächlich durch den numerisch codierten
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Wert des Residenz-Verhaltens vorhersagen lassen, und ob ein solcher
Zusammenhang statistisch signifikant ist.
2.2.3 AIM-Diversität und Ursprungsort austronesischer Ozeanier
2.2.3.1 Hintergrund
Linguistische Studien wiesen seit einiger Zeit darauf hin, daß der Ent-
stehungsort der austronesischen Sprachen, welche heute (mit Ausnah-
me weiter Teile Neuguineas und einigen der Neuguinea umgebenden
Inseln; vgl. Abb. 2, S. 10) in ganz Ozeanien gesprochen werden, in
Taiwan zu suchen ist (z. B. Bellwood 1991, Donohue & Denham 2010,
Gray et al. 2009, Ross 2005). Diese Indizien führten schließlich zur
Formulierung der Out of Taiwan-Theorie (Brandão et al. 2016, Ko et al.
2014), nach welcher sich austronesisch-sprachige Bewohner Taiwans
vor 5500 bis 4000 Jahren (Soares et al. 2008) zunächst über die philippi-
nischen und indonesischen Inseln des malaiischen Archipels ausbreite-
ten und schließlich auch bis an die Ränder Near Oceanias vordrangen,
wo sie die Lapita-Kultur begründeten (und damit final zur Besiedlung
Remote Oceanias beitrugen). Die Out of Taiwan-Theorie wurde dabei
schnell auch in der physischen Anthropologie akzeptiert und Indizien
für ihre Gültigkeit beispielsweise darin gefunden, daß die Diversi-
tät der hypervariablen Region I des Mitochondrioms der häufigsten
Haplogruppen (z. B. B4a1, E1a1 und M7c3c) von Taiwan ausgehend
über die Philippinen bis nach Sulawesi hin abnimmt (Melton et al.
1998, Soares et al. 2016, Tabbada et al. 2010). Eine hochauflösendere
genetische Analyse der mitochondrialen Haplogruppe E sowie auf
Y-chromosomalen Daten beruhende Koaleszenz-Modellierungen (Hur-
les et al. 2002, Soares et al. 2008, Trejaut et al. 2014) erlauben jedoch
auch eine umgekehrte Interpretation und damit eine von den Inseln
Indonesiens oder den Philippinen ausgehende Expansion nach Taiwan.
Diese Befunde zeigen zugleich, daß der Entstehungsort der austro-
nesischen Sprachfamilie (vermutlich in Taiwan) nicht zwangsläufig
der Ursprungsort der Vorfahren der heutigen Siedler Remote Oceanias
darstellen muß. Das Austronesische könnte vielmehr auch durch Ko-
lonisten nach Remote Oceania gebracht worden sein, nachdem sich die
Sprachgruppe innerhalb der Inseln Südost-Asiens ausgebreitet hatte
(Brandão et al. 2016).
2.2.3.2 Methodik
Empirische Studien an zahlreichen Markern sowie mathematische Mo-
delle haben gezeigt, daß die Intrapopulations-Diversität weltweit ver-
teilter Populationen mit zunehmendem geographischen Abstand (grö-
ßer werdender Migrations-Distanz) zum vermeintlichen Ursprungsort
des Homo sapiens innerhalb Afrikas aufgrund sich kumulierender
Gründer-Effekte im Allgemeinen abnimmt (vgl. „Theoretischer Hin-
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tergrund“, S. 216). Der Entstehungsort ist dabei durch die stärkste
negative Korrelation bzw. den größten R2-Wert gekennzeichnet (Betti
et al. 2009, Henn et al. 2011, Ramachandran et al. 2005). Dieses Charak-
teristikum des Ursprungsorts könnte dabei helfen, den Siedlungsort
der Express Train-Migranten geographisch einzugrenzen, welche die
ersten Siedler Remote Oceanias darstellten.
Frühere Studien (z. B. Hudjashov et al. 2017, 2018, Pugach et al.
2018) legen den Schluß nahe, daß die früheren Bewohner der Inseln
Südost-Asiens (ISEA) und indigene Papuaner, welche als Vorfahren
der heute in diesen Regionen lebenden Menschen angesehen werden
können und gemeinsam zur Entstehung rezenter Bewohner Remo-
te Oceanias beitrugen, gemeinsame Marker-Varianten teilten. Nach
den grundlegenden Prinzipien der Kladistik sind solche plesiomor-
phen Merkmale jedoch nicht dazu geeignet, um Rückschlüsse über
(mikro-)evolutive Prozesse (wie die Verbreitung der Austronesier in-
nerhalb des pazifischen Untersuchungsgebiets) zu ziehen. Vielmehr
werden hierfür ancestral informative Marker (AIMs) benötigt, welche
als apomorphe Charakteristika austronesischer Migranten verstanden
werden können. Solche AIMs wurden im Rahmen der hier durch-
geführten Untersuchungen durch einen Vergleich einer potentiellen
Kandidaten-Population des austronesischen Herkunfts-Ortes mit ei-
ner (weitestgehend) rein papuanischen Stellvertreter-Population des
Hochlands Papua-Neuguineas (vgl. „Schätzung des Anteils asiatischer
Marker-Varianten (Asian Ancestry)“, S. 138) bestimmt. Als AIM wurden
dabei Marker-Varianten (für jeden der drei genetischen Datensätze)
identifiziert, welche in der potentiellen Kandidaten-Population vorka-
men, in der papuanischen Proxy-Population jedoch nicht gefunden
wurden. Aus dieser Logik ergibt sich, daß für die autosomalen Daten
AIMs lediglich mit Hilfe der HLA-Gene bestimmt werden konnten, da
die Marker-Varianten der klassischen genetischen Marker in (nahezu)
allen Populationen ISEAs als auch Neuguineas gefunden wurden.
Alle Populationen, für welche in den mitochondrialen, Y-chromo-
somalen und HLA-Datensätzen Stichproben innerhalb des Gebiets der
Inseln Südost-Asiens vorlagen, wurden dann als potentielle Ursprungs-
Populationen angesehen und für diese die (im Vergleich zur papua-
nischen Proxy-Population) ancestral informativen Marker-Varianten
identifiziert. Ihre Ausprägungen (Marker-Häufigkeiten) wurden zu-
nächst für alle vorhandenen Stichproben auf eine Summe von 1 nor-





Gleichzeitig erfolgte eine Schätzung der Migrations-Distanzen einer
jeden Population zur angenommenen austronesischen Ursprungs-
Population, wobei der Dijkstra-Algorithmus (Dijkstra 1959) zur Iden-
tifikation des kürzesten Pfades auf dem Delaunay-generierten Drei-
ecksnetz (Delaunay 1934) aller Stichproben zum Einsatz kam, aus wel-
chem unwahrscheinliche Migrations-Pfade entfernt wurden (vgl. Abb.
28). Die Delaunay-Triangulation auf den geographischen Stichproben-
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Abb. 28: Erlaubte Migrations-Wege
Die Abbildung gibt die Migrations-Pfade (Linien) wieder, welche zur Schät-
zung der kürzesten Migrations-Distanzen (nach dem Dijkstra-Algorithmus)
zwischen den potentiellen Herkunfts-Orten der Bewohner Remote Oceanias
innerhalb der Inseln Südost-Asiens sowie des südostasiatischen Festlands
(blau gefüllte Punkte) und allen anderen Populationen (blaue und nicht
gefüllte Punkte) verwendet wurden. Die Punkte geben zugleich die geo-
graphische Herkunft der im Rahmen der vorliegenden Arbeit verwendeten
klassischen genetischen, HLA-, mtDNA- und NRY-Daten wieder.
Orten erfolgte mit Hilfe des R-Pakets deldir, die Suche des kürzesten
Pfades und damit die Berechnung der kürzesten Migrations-Distanz
mit Hilfe des Pakets igraph.
Für die Zusammenhänge der so ermittelten AIM-Diversitäten und
Migrations-Distanzen wurde schließlich für jeden potentiellen austro-
nesischen Ursprungsort jedes Datensatzes ein Korrelationskoeffizi-
ent ermittelt. Die im vorherigen Kapitel (S. 246) beschriebene Aus-
breitung potentiell austronesisch-sprachiger Menschen innerhalb des
Gebiets der Inseln Südost-Asiens und der in konträre Richtungen
verlaufenden identifizierten Gradienten, welche einen Genfluß zwi-
schen den Bewohnern ISEAs implizieren, könnten zu einer höheren
Intrapopulations-Diversität in den rezenten Bewohner des tatsächli-
chen austronesischen Ursprungsorts (sowie der in ihrer Peripherie
liegenden Populationen) als zur Zeit der Besiedlung Remote Oceani-
as geführt haben. Dies macht die Ausbildung eines nicht-linearen
(aber monoton fallenden) Zusammenhangs zwischen den berechneten
AIM-Diversitäten sowie den Migrations-Distanzen wahrscheinlich, so
daß anstelle des Pearson-Produkt-Moment-Korrelationskoeffizienten
der Spearman-Korrelationskoeffizient zur Quantifizierung des Zusam-
menhangs beider Variablen Verwendung fand. Der geographische
Herkunftsort der Stichprobe, für welche sich der kleinste Korrela-
tionskoeffizient (und damit der stärkste negative Zusammenhang
zwischen Migrations-Distanz und AIM-Diversität) fand, sollte dieser
Logik folgend nahe des tatsächlichen Ursprungsorts der austrone-
sischen Kolonisten Remote Oceanias liegen.
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Dabei wurden lediglich signifikant von 0 verschiedene Korrelationen
betrachtet, wobei die Signifikanz mit Hilfe eines durch Bonferroni-
Korrektur für multiples Testen adjustierten Signifikanz-Niveaus (initial
α = 0, 050) identifiziert wurde. Um den wahrscheinlichsten Ursprungs-
ort der aus ISEA stammenden Express Train-Migranten graphisch wei-
ter einzugrenzen, erfolgte eine räumliche Interpolation der Beträge
der signifikant negativen Spearman-Rang-Korrelationskoeffizienten
entsprechend des geographischen Stichproben-Ortes. Die Lokalität,
für welche in Summe über alle drei Datensätze der höchste dieser
interpolierten Werte erreicht wird, sollte einen guten Kandidaten für
den gesuchten austronesischen Ursprungsort darstellen. Um Unter-
schiede in der Quantität der kleinsten Korrelationskoeffizienten aller
drei Datensätze auszugleichen, wurden diese so transformiert, daß
dem kleinsten Koeffizienten jedes Datensatzes der Wert -1 zugewiesen
wurde (Normierung der Koeffizienten).

3
E R G E B N I S S E
3.1 pazifische diversität im kontext der out of africa-
migration
Die mit Hilfe der geschätzten Migrations-Distanzen zum angenom-
menen Ursprungsort des Homo sapiens (in der Region des afrika-
nischen Nord-Sambias) wurden zunächst dazu verwendet, um ge-
meinsam mit den Hauptkomponenten-Werten potentiell selektiv auf
Intrapopulations-Diversitäten wirkender Faktoren die Heterozygosi-
täten der global verteilten Populationen vorherzusagen. (Ein exem-
plarisches Beispiel der hierfür rekonstruierten Migrations-Routen ist
für die Lokalitäten der klassischen genetischen Daten in Abb. B.6
des Anhangs, S. 357, wiedergegeben.) Die über alle drei betrachteten
genetischen Datensätze hinweg (entsprechend der zuvor definierten
Kriterien) identifizierten additiven Regressions-Modelle enthielten alle-
samt die Migrations-Distanz als Prädiktor (pautosomal = 10−5, pmtDNA=
1 × 10−5, pY-DNA = 0,000), wobei die jeweiligen Intrapopulations-
Diversitäten der weltweit verteilten Populationen dabei tendenzi-
ell mit zunehmender zurückgelegter Migrations-Distanz abnehmen.
Dies spiegelt sich in den entsprechenden Koeffizienten des Terms der
Migrations-Distanz von −8, 482× 10−6 (autosomal), −7, 524× 10−7
(mitochondrial) und −2, 452× 10−6 wider.
Während unter dem Bonferroni-korrigierten Signifikanz-Niveau
kein weiterer signifikanter Term (Hauptkomponente der potentiell se-
lektiv wirkenden Variablen) zur Vorhersage der globalen autosomalen
Diversität gefunden wurde (und das finale Modell so ausschließ-
lich die Migrations-Distanz als einzigen Prädiktor enthielt), wurden
zur Erklärung der mitochondrialen und Y-chromosomalen Diversi-
tät noch weitere unabhängige Variablen im Modell identifiziert: Die
mtDNA-Diversität scheint auf globaler Ebene so zusätzlich durch
die dritte Hauptkomponente der Selektions-Faktoren beeinflußt zu
sein (Steigung: −1, 022× 10−4; p-Wert: 2× 10−6). Die Ladungen dieser
Hauptkomponente (Gewichte der originalen Variablen) indizieren mit
(im Vergleich zu den übrigens Loadings) signifikant größeren Werten
eine starke negative Assoziation mit der Niederschlagsmenge des
Regen-reichsten Monats und eine starke positive Assoziation mit der
Niederschlagsmenge des trockensten Monats. Im Gegensatz dazu
kann die globale Verteilung der Y-chromosomalen Intrapopulations-
Diversitäten neben der Migrations-Distanz durch die Werte der fünf-
ten Hauptkomponente (1, 231× 10−3;pY-DNA = 0,000) erklärt werden,
welche ihrerseits signifikant negativ mit der mittleren Niederschlags-
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Abb. 29: Zusammenhang zwischen genetischer Diversität und Migrations-
Distanz
Während die zur Verfügung stehenden Stichproben des Untersuchungsge-
biets als rote Punkte dargestellt werden, erfolgt eine farbliche Codierung
der untersuchten global verteilten Populationen in grau. a: Geographische
Verteilung und Herkunft der Stichproben in den verwendeten genetischen
Datensätzen. b: Darstellung der Zusammenhänge zwischen berechneter
Intrapopulations-Diversität (Ordinate) und geschätzter Migrations-Distanz
zum angenommenen afrikanischen Ursprungsort des modernen Menschen
(Homo sapiens) in Nord-Sambia für die autosomalen (i), mitochondrialen
(ii) und Y-chromosomalen Daten (iii). Darüber hinaus sind die Regressions-
Geraden sowie ihre 95 %-Konfidenz-Intervalle dargestellt, um die Richtung
des Zusammenhangs zwischen beiden Variablen innerhalb des pazifischen
Untersuchungsgebiets (rot) im Vergleich zu den weltweit verteilten Popula-
tionen (grau) leichter zu erfassen.
menge und den Temperaturen des wärmsten und kältesten Monats
am Herkunftsorts der Stichproben korreliert ist. Die für die autoso-
malen, mitochondrialen und Y-chromosomalen Daten identifizierten
Zusammenhänge zwischen den zuvor beschriebenen Prädiktoren und
den entsprechenden Heterozygositäten erklären 41,6 %, 50,3 % und
57,1 % (Determinationskoeffizienten) der beobachteten weltweiten
Diversitäts-Varianz.
Auf diese auf globaler Ebene auf die Intrapopulations-Heterozygosi-
täten wirkenden unabhängigen Variablen (Migrations-Distanz für au-
tosomal bestimmte Diversität, Migrations-Distanz und Werte der drit-
ten Hauptkomponente für mtDNA-Heterozygositäten sowie Migra-
tions-Distanz und Werte der fünften Hauptkomponente bei Y-chromo-
somalen Daten) wurden dann die Diversitäten der pazifischen Stich-
proben regrediert. Im Gegensatz zum globalen Trend zeigte sich
dabei für die autosomalen sowie für die NRY-Daten ein positiver
Zusammenhang zwischen Migrations-Distanz und Intrapopulations-
Diversität innerhalb des pazifischen Untersuchungsgebiets (Steigun-
gen: 1, 333× 10−5 sowie 3, 782× 10−6; pautosomal < 0,001, pY-chromosomal
< 0,001). Im Gegensatz hierzu läßt sich für die mitochondrial geschätz-
ten Heterozygositäten abermals eine Reduzierung mit zunehmender
Migrations-Distanz für die pazifischen Populationen erkennen (Para-
meter: −2, 494× 10−5; pmtDNA < 0,001).
Darüber hinaus hat sich im Randomisierungs-Test für die Regres-
sion der mitochondrialen Daten gezeigt, daß für die pazifische Ko-
horte die Werte der dritten Hauptkomponente – im Gegensatz zu
den entsprechenden Daten global verteilter Stichproben – keinen si-
gnifikanten Beitrag zur Erklärung der pazifischen Heterozygositäts-
Variation liefert (p = 0,745). Die Migrations-Distanz bleibt innerhalb
des pazifischen Untersuchungsgebiets somit als alleiniger Prädiktor
der Intrapopulations-Diversitäten übrig. Im Gegensatz hierzu tru-
gen die Werte der fünften Hauptkomponente auf den potentiellen
Selektions-Faktoren nicht nur signifikant zur Aufdeckung der glo-
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balen Y-chromosomalen Heterozygositäts-Verteilung bei, sondern –
neben der Migrations-Distanz – auch zur Erklärung der Diversitäts-
Verteilung innerhalb der untersuchten pazifischen Insel-Populationen
(p = 0,003). Dabei wurde im additiven linearen Regressions-Modell
eine Steigung von −8, 271× 10−4 geschätzt.
Die in den vorherigen Absätzen beschriebenen Modelle zur Auf-
deckung der pazifischen Diversitäts-Verteilung erklärten entsprechend
der (adjustierten) Determinationskoeffizienten insgesamt 11,3 % (au-
tosomales Modell), 43,2 % (mitochondriales Modell) sowie 28,0 % (Y-
chromosomales Modell) der Variation in der pazifischen Intrapopula-
tions-Diversität. Zur graphischen Veranschaulichung der unterschiedli-
chen Steigungen der Modelle für die drei zuvor genannten Datensätze
wurden in Abb. 29b die linearen Zusammenhänge zwischen der Di-
versität in den untersuchten Stichproben und der Migrations-Distanz
für global verteilte (grau) sowie pazifische Populationen (rot) dar-
gestellt. Diese zeigen auch den im Vergleich zu den autosomal und
Y-chromosomal geschätzten Diversitäten widersprüchlichen Trend (ab-
nehmende Diversitäts-Werte mit zunehmender Migrations-Distanz)
für die mitochondrialen Daten bei pazifischen Populationen.
Die im Anschluß durchgeführten Kovarianz-Analysen zeigten zu-
dem, daß sich die autosomalen (p < 0,001) und mitochondrialen Model-
le (p < 0,001) und damit die kontinentale und pazifische Abhängigkeit
der Diversitäts-Änderung von der Migrations-Distanz (Steigungen)
signifikant voneinander unterscheiden. Auch in den Y-chromosomalen
Modellen zeigte sich ein signifikanter Unterschied in den Steigun-
gen für die Migrations-Distanz zwischen globalen und pazifischen
Populationen (p < 0,001). Zusätzlich unterscheidet sich hier jedoch
auch die Wirkung der Hauptkomponenten-Werte zwischen diesen
geographischen Gruppen (p = 0,002).
3.2 geographische diversitäts-verteilung
3.2.1 Explorative Analyse
In Abb. 30 sind die geschätzten Intrapopulations-Diversitäten der
untersuchten pazifischen Populationen in ihrem geographischen Kon-
text dargestellt. Dabei zeigen die Heterozygositäten der autosoma-
len Marker (Abb. 30a), daß die Diversität der Populationen Zentral-
Neuguineas am niedrigsten ist. Lediglich die Stichproben der peri-
pheren papuanischen Populationen an der Nord- und Südost-Küste
Papua-Neuguineas weisen leicht höhere Diversitäten auf, wodurch
sich diese Entitäten von den Entitäten der zentralen Regionen Neugui-
neas abgrenzen. Generell zeigen jedoch die peripheren Populationen
des Untersuchungsgebiets (nämlich des südostasiatischen Festlands,
der Inseln Mikronesiens sowie v. a. Polynesiens) deutlich größere
Diversitäts-Werte. Der größte Wert der Heterozygosität wurde dabei
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Abb. 30: Pazifische Intrapopulations-Diversitäten im geographischen Kontext
Die untersuchten und entsprechend ihrer Georeferenz dargestellten Popu-
lationen bzw. Individuen (Punkte) wurden entsprechend der geschätzten
Diversitäten farblich codiert (vgl. Farbskala neben den Karten). Dabei wur-
den die anhand autosomaler (a), mitochondrialer (b), Y-chromosomaler
Merkmale (c) sowie phänotypischer Varianzen (d) geschätzten Diversitäten
dargestellt.
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an der Küste des südchinesischen Meeres sowie innerhalb der zentral-
und westpolynesischen Populationen (Cook-Inseln, Großraum um
Samoa und Tonga) beobachtet.
Im Gegensatz zur autosomalen Verteilung der Intrapopulations-
Diversitäten zeichnet sich für die mitochondrialen Daten eher ein
West-Ost-Gefälle ab (Abb. 30b), bei dem in der Tendenz die west-
lichsten Populationen (der Küste Südost-Asiens sowie der Inseln
Südost-Asiens) am diversesten sind. Im Gegensatz dazu sind die
polynesischen Entitäten (sowie die nördlichsten Stichproben der mi-
kronesischen Marianen) kaum mtDNA-divers. Tatsächlich findet sich
die geringste Diversität innerhalb der Marianen-Inseln wieder, und
die größte Diversität in den Inseln Südost-Asiens (Borneo und Kleine
Sunda-Inseln). Die untersuchten Populationen Neuguineas weisen für
die mitochondrialen Daten eine mittlere Diversität auf, wobei diese
tendenziell zu den Küsten Nord- und Südost-Papua-Neuguineas hin
weiter abnehmen.
Die als Heterozygositäten (in der probabilistischen Interpretation)
geschätzten Y-chromosomalen Diversitäten (vgl. Abb29c) stellen sich
für die Entitäten entlang der Küste des südostasiatischen Festlands
(im Vergleich zu den Stichproben des restlichen pazifischen Unter-
suchungsgebiets) als intermediär dar. Die Entitäten der sich an die-
se Populationen anschließenden Inseln Südost-Asiens (indonesische
und philippinische Inseln sowie Taiwan) zeigen eine stark verringer-
te Diversität (mit einem Minimum auf den Philippinen), die jedoch
in den westindonesischen Inseln (Kleine Sunda-Inseln) bis hin zur
Vogelkopf-Halbinsel West-Papuas wieder ansteigt. Danach fällt bis
Zentral-Neuguinea die Diversität abermals auf ein niedriges Niveau.
Erst zur Nord- und Südost-Küste Papua-Neuguineas finden sich wie-
der in der Tendenz diversere Populationen. Von den melanesischen
Inseln bis hin nach Polynesien steigt die Diversität wieder, wobei sie
in Zentral-Polynesien (westliches Polynesien und Cook-Inseln) ihr
Maximum innerhalb des pazifischen Untersuchungsgebiets erreicht.
Die morphologische Diversität, welche anhand der Varianz der
verwendeten kraniometrischen Variablen berechnet wurden, weist
ebenfalls sehr kleine Werte in Neuguinea auf, die in der Tendenz
bis Fidschi, Samoa und Tonga hin größer werden, und dann zu den
peripheren Gebieten Polynesiens hin wieder auf intermediäre Werte
absinken. Ähnlich wie für die autosomalen und Y-chromosomalen
Marker, indiziert auch die Kraniologie der Bewohner der Marianen
eine (im Vergleich zu den umliegenden Regionen) erhöhte Diversität.
3.2.2 Modellierung der geographischen Diversitäts-Verteilung
Mit Hilfe ancestraler Inter- und Intrapopulations-Diversitäten wurden
die Mutationsraten und Migrations-Matrizen für insgesamt 27 pazifi-
sche Populationen geschätzt, welche die heute beobachtbare Diversität
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autosomaler, mitochondrialer und Y-chromosomaler Marker bestmög-
lich erklären. Die 27× 27 = 729 Einträge der Migrations-Matrizen (für
jeden der drei Datensätze) sind in dem der vorliegenden Arbeit beige-
fügten elektronischen Anhang hinterlegt (#11 – #13). (Dort sind neben
dem im Rahmen des ABC-Ansatzes gefundenen besten Parameter-
Wert auch der geschätzte optimale Wert sowie das 95 %-Konfidenz-
Intervall der Migrationsrate angegeben.) Dabei wurde eine autosoma-
le Mutationsrate von 8, 592× 10−4
[
7, 860× 10−4; 9, 261× 10−4
]
, eine
mtDNA-Mutationsrate von 6, 832× 10−3
[
6, 814× 10−3; 6, 853× 10−3
]
sowie eine Mutationsrate für die Y-chromosomalen Daten von 5, 078×
10−3
[
5, 047× 10−3; 5, 103× 10−3
]
geschätzt (Schätzer und 95 %-Kon-
fidenz-Intervall). Mit Hilfe dieser Mutations- und unter den für die ein-
zelnen Datensätze geschätzten Migrationsraten wurden R2-Werte von
0,593 (autosomal), 0,684 (mitochondrial) und 0,774 (Y-chromosomal)
erhalten. Diese Determinationskoeffizienten indizieren, daß (über alle
drei Datensätze hinweg) die identifizierten Migrations- und Mutati-
onsraten einen moderaten bis hohen Anteil (von 59 % bis 77 %) an
der Gesamtvariabilität der pazifischen Intrapopulations-Diversitäten
zu erklären im Stande sind. Einen Eindruck über die geschätzten
Migrationsraten geben die Teil-Abbildungen von Abb. 31 wieder. Aus
Gründen der Übersichtlichkeit wurden dort die Migrationsraten der
in der Schätzung involvierten 27 pazifischen Populationen zu den als
Kreissegmente dargestellten Kulturarealen zusammengefaßt.
Trotz der Zusammenfassung der populationsspezifischen Migrati-
onsraten zu Migrationsraten übergeordneter Regionen des Untersu-
chungsgebiets, lassen sich doch einige Unterschiede zwischen den
Teil-Abbildungen ausmachen, welche nachfolgend erörtert werden:
Beispielsweise indizieren die nach Quantität der Emigranten und
Immigranten der Gesamt-Kohorte absteigend sortierten, Migration-
indizierenden Pfeile, daß ein asymmetrischer Fluß von Migranten
zwischen den Inseln Südost-Asiens (ISEA) und Polynesien vorliegt.
Dieser äußert sich darin, daß nach der Schätzung auf Grundlage der
Autosomen und des Y-Chromosoms der zweitgrößte Anteil an Immi-
granten aus ISEA nach Polynesien migriert, jedoch die aus Polynesien
stammenden Immigranten in ISEA die kleinste Gruppe polynesischer
Emigranten (nach den Schätzern aus allen drei Datensätzen) darstel-
len. Lediglich anhand der mitochondrialen Daten scheint ein gerin-
gerer Anteil an Migrantinnen von den Inseln Südost-Asiens aus in
Polynesien angelangt zu sein. Einen weiteren wichtigen Beitrag zum
heutigen Genom der Polynesier scheinen (sowohl nach dem Rang
der Emigranten als auch dem der Immigranten) aus Neuguinea und
Melanesien stammende Individuen geleistet zu haben. Zuletzt indizie-
ren die Migrationsraten zwischen mikronesischen und polynesischen
Populationen auch eine enge anthropologische Vergesellschaftung Mi-
kronesiens mit Polynesien, die sich insbesondere durch einen großen
Anteil mikronesischer Emigranten darstellt. Der Anteil an Migranten
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Abb. 31: Migrationskarten für die Kulturareale des Untersuchungsgebiets
Dargestellt sind die geschätzten mittleren Anteile der in jeder Generation
aus jedem Kulturareal (Kreissegmente) emigrierenden und in jede Gruppe
immigrierenden Individuen, bemessen an den im verwendeten Modell zur
Schätzung zugrunde gelegten Populationsgrößen. Sowohl die Anteile der
emigrierenden als auch der immigrierenden Individuen wurden in den
Teil-Darstellungen absteigend sortiert. Dabei wurden die auf Grundlage
der autosomalen Daten (a), mitochondrialen Charakteristika (b) und Y-
chromosomalen Marker (c) geschätzten Migrationsraten visualisiert.
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von Polynesien nach Mikronesien wurde jedoch als geringer geschätzt
und indiziert damit ebenso asymmetrische Beziehungen. Unter den
polynesisch-stämmigen Immigranten in Mikronesien stellen (nach den
Modell-Schätzungen) weibliche Individuen einen scheinbar größeren
Anteil als männliche Migranten dar.
Die melanesischen Populationen zeichnen sich sowohl durch einen
großen Anteil von Immigranten aus den benachbarten Regionen Neu-
guineas als auchPolynesiens aus. Im Gegensatz zu den polynesischen
Entitäten scheinen Immigranten aus dem Gebiet der Inseln Südost-
Asiens – ausgehend von der vorgefundenen untergeordneten relativen
Migrationsrate – nur einen geringen direkten Beitrag zum Genpool
der Melanesier geleistet zu haben. In ähnlich geringem Maße stellt
sich auch der Anteil mikronesischer Immigranten innerhalb der Inseln
Melanesiens (Fidschi, Neukaledonien, Salomonen und Vanuatu) dar.
Anhand der geschätzten Migrationsraten wird zudem ersichtlich,
daß Mikronesien im Wesentlichen durch einen Influx papuanischer
(syn. neuguineanischer) und polynesischer Individuen geprägt wur-
de. Immigranten von den Inseln Südost-Asiens und den melane-
sischen Inseln scheinen den autosomalen, mitochondrialen und Y-
chromosomalen Genpool der Mikronesier hingegen nur untergeord-
net geprägt zu haben. Wie sich aus den geschätzten Migrationsraten
zwischen den im Modell betrachteten 27 Populationen (die im elektro-
nischen Anhang zur vorliegenden Arbeit wiedergegeben sind; #11 –
#13) entnehmen läßt, scheinen lediglich die Populationen Palaus und
der Marianen einen höheren Anteil an Migranten aus ISEA erfahren
zu haben.
3.2.3 Zusammenhang zwischen Migrationsraten und geodätischer Distanz
Um Rückschlüsse über das allgemeine Migrations-Verhalten und die
Dynamik des Migrations-Geschehens innerhalb des gesamtpazifischen
Untersuchungsgebiets zu gewinnen, wurden die geschätzten Migra-
tionsraten zwischen den modellierten Populationen im Kontext der
dabei zurückgelegten Migrations-Distanz (geschätzt als geodätische
Distanz auf dem WGS84-Ellipsoiden) betrachtet. Dabei hat sich rein ex-
plorativ gezeigt, daß der Zusammenhang zwischen beiden Variablen
gut durch eine rationale Funktion der Form αβ+γ×Migrations-Distanz be-
schrieben werden kann. Die zur optimalen Anpassung der Funktion an
die autosomalen, mitochondrialen und Y-chromosomalen Migrations-
raten geschätzten Parameter-Werte sind in Tab. 12a wiedergegeben. Sie
zeigen, daß die mit Hilfe des Nelder-Mead-Verfahrens approximierten
Variablen-Werte α, β und γ über die Datensätze hinweg recht ähnlich
sind. Die Schätzer für die autosomalen Migrationsraten liegen dabei
stets zwischen den Parameter-Werten der mitochondrialen und Y-
chromosomalen Datensätze. Die mit Hilfe von Randomisierungs-Tests
geschätzten p-Werte zum Testen auf Unterschiede in den Parameter-
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Werten legen den Schluß nahe, daß sich die Zusammenhänge zwi-
schen der Migrationsrate und -Distanz nicht signifikant zwischen den
Datensätzen unterscheiden (vgl. Tab. 12b). Dies bedeutet jedoch nur,
daß für beide Geschlechter die Wahrscheinlichkeit für eine Migration
über eine bestimmte Distanz im Mittel gleichwahrscheinlich ist, nicht
jedoch daß es keine populationsspezifischen Unterschiede zwischen
männlichen und weiblichen Migrationsraten gibt (vgl. angegebene
Migrationsraten-Schätzer im elektronischen Anhang; #11 – #13).
Tab. 12: Parameter der Funktion zur Beschreibung der Migrations-Dynamik
a Parameter α β γ
autosomal 2,050 4,483 0,040
mtDNA 1,257 3,005 0,023
Y-DNA 2,619 5,464 0,052
b p-Werte (α) mtDNA Y-DNA
autosomal 0,552 0,345
mtDNA 0,293
p-Werte (β) mtDNA Y-DNA
autosomal 0,439 0,384
mtDNA 0,332
p-Werte (γ) mtDNA Y-DNA
autosomal 0,414 0,586
mtDNA 0,420
a: Geschätzte Parameter-Werte für den Zusammenhang zwischen den
autosomal, mitochondrial und Y-chromosomal geschätzten Migrationsra-
ten und der Migrations-Distanz. b: Ergebnisse (p-Werte) der paarweisen
Randomisierungs-Tests auf Unterschiedlichkeit der Parameter-Werte α, β
und γ zwischen den Datensätzen.
Insgesamt ist der Zusammenhang zwischen den berechneten Migra-
tions-Distanzen und den mit Hilfe des Modells geschätzten Migra-
tionsraten vergleichbar mit der aus empirisch beobachteten Kanu-
fahrten indigener Polynesier abgeleiteten Dynamik (vgl. Abb. 24b, S.
170). Nach Normierung der Migrationsraten zeigt sich jedoch, daß
der „Scheitelpunkt“ der Funktion (Punkt mit einer lokalen Steigung
von -1,000) der mit dem Modell geschätzten Migrationsraten erst spä-
ter eintritt (vgl. Abb. B.6 des Anhangs). Aus der Form der Funktion
läßt sich somit ersehen, daß Migrationen über kurze Distanzen (und
somit zu benachbarten Populationen und benachbarten Inseln) sehr
stark gegenüber Migrationen über weite Strecken hinweg bevorzugt
werden.
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Abb. 32: Residenz-Verhalten und Emigrationsraten-Differenz
Dargestellt ist die Abhängigkeit der Differenz paternal und maternal ge-
schätzter Emigrationsraten vom recherchierten Residenz-Verhalten der un-
tersuchten Populationen. Neben den populationsspezifischen Datenpunkten
sind zudem die Regressions-Gerade (dunkelgraue Linie) sowie ihre 95 %-
Konfidenz-Region (graues Band) eingezeichnet. (Der Datenpunkt für die
Austral-Inseln entfällt, da keine Daten zum Residenz-Verhalten ihrer Be-
wohner ermittelt werden konnte.)
3.2.4 Differenz Geschlechts-spezifischer Migrationsraten und Residenz-
Verhalten
Ein Vergleich der für die Geschlechts-spezifischen Marker (mitochon-
driale und Y-chromosomale SNPs und Indels) geschätzten Migrations-
raten einzelner Populationen zeigt, daß sich diese (nach Maßgabe der
95 %-Konfidenz-Intervalle individueller Migrationsraten) signifikant
voneinander unterscheiden können. Daraus läßt sich folgern, daß sich
innerhalb einzelner pazifischer Populationen auch die Emigrations-
raten für Frauen und Männer voneinander signifikant unterscheiden
können. Um zu eruieren, ob diese Differenz der paternalen und ma-
ternalen Emigrationsraten signifikant mit den in Tab. 11 (S. 216 – 217)
gegebenen Residenz-Werten korreliert ist, wurde diese Differenz auf
den letztgenannten Werten regrediert (Abb. 32).
In der hierfür durchgeführten einfachen linearen Regressions-Ana-
lyse wurde ein zwar signifikanter Zusammenhang (Steigung = -0,084,
t = −2, 549, p = 0,018) zwischen der Emigrationsraten-Differenz und
dem Residenz-Verhalten vorgefunden, der sich aufgrund des niedrigen
Determinationskoeffizienten von R2 = 0, 213 jedoch als schwach be-
schreiben läßt. Der Achsenabschnitt der linearen Regressions-Funktion
(-0,041, t = −1, 900, p = 0,070) weicht nicht signifikant von 0,000 ab.
Die Prämissen für die Gültigkeit dieser Signifikanz-Tests für die Stei-
gung und den Achsenabschnitt wurden mit Hilfe eines Shapiro-Wilk-
und eines Breusch-Pagan-Tests überprüft. Sie ergaben, daß die Re-
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siduen der Regression normalverteilt (W = 0, 923, p = 0,053) und
homoskedastisch (BP = 1, 402, p = 0,237), d. h. ihre Varianz unabhän-
gig von der unabhängigen Variablen (Residenz-Werte), sind.
3.3 aim-diversität und ursprungsort austronesischer
ozeanier
Um den wahrscheinlichen, d. h. potentiellen, Ursprungsort der Vorfah-
ren austronesischer Kolonisten Remote Oceanias zu identifizieren, wur-
den zunächst – ausgehend von potentiellen Kandidaten-Populationen
– austronesisch-ancestral informative Marker (AIMs) in jeder Stich-
probe potentieller Ursprungs-Populationen ISEAs identifiziert. Die
Diversität dieser AIMs in über das pazifische Untersuchungsgebiet
verteilten Stichproben wurde schließlich mit der Migrations-Distanz
einer jeden Population-repräsentierenden Stichprobe zur potentiellen
Ursprungs-Population korreliert. Unter den (für die unterschiedlichen
Ursprungsorte) identifizierten signifikanten Korrelationen fand sich
für die autosomalen und Y-chromosomalen Daten die Korrelation
mit dem kleinsten Rang-Korrelationskoeffizienten (mit ρ = −0, 597,
p < 0,001 und ρ = −0, 631, p < 0,001) für indonesische Ursprungs-
Populationen. Lediglich für die mitochondrialen Daten wurde mit
ρ = −0, 700 der kleinste Korrelationskoeffizient innerhalb der Salomo-
nen (auf der Insel Makira) gefunden. Aufgrund der zuvor beschriebe-
nen Erkenntnisse zum Entstehungsort der austronesischen Sprache
und Kultur (vgl. „Hintergrund“, S. 234) ist jedoch davon auszuge-
hen, daß der Ursprungsort der pazifischen Austronesier innerhalb
des Gebiets der Inseln Südost-Asiens zu suchen ist. Der niedrigste
Korrelationskoeffizient innerhalb ISEAs ergab für die mitochondrialen
Daten ρ = −0, 626 (p = 0,002).
Wie die Positionen der als Quadrate in den Teil-Abbildungen von
Abb. 33 dargestellten Georeferenzen der Populationen mit den nied-
rigsten signifikanten Korrelationskoeffizienten zeigen, liegen die als
meist plausibel geschätzten Ursprungsorte der (rezenten) Austronesier
Ozeaniens innerhalb der südindonesischen Inseln nahe zusammen:
Während eine an der West-Spitze der Insel Java gelegene Population
anhand der Diversität der verfügbaren austronesisch-ancestral infor-
mativen (autosomalen) HLA-Marker die stärkste negative Korrelation
mit der Migrations-Distanz zu dieser Entität ausbildete, wurden als
äquivalente Orte anhand der mitochondrialen und Y-chromosomalen
Daten zwei Populationen Sumatras identifiziert.
In Abb. 33 wurden darüber hinaus die anhand aller verfügbaren
Stichproben von Populationen ISEAs geschätzten negativen Rang-
Korrelationskoeffizienten geographisch interpoliert, um (nicht nur
anhand des meist negativen Schätzers sondern auf Grundlage aller
Daten) potentielle Ursprungsorte im geographischen Kontext hervor-
zuheben. Während die HLA-Daten (Abb. 33a) lediglich die Regionen
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Abb. 33: Potentieller Ursprungsort der Bewohner Remote Oceanias
Die in den Teil-Abbildungen dargestellten Punkte repräsentieren die in-
nerhalb der Inseln Südost-Asiens identifizierten Populationen, für welche
im Vergleich mit den papuanischen Proxy-Populationen (Hochland Papua-
Neuguineas) ancestral informative Marker (AIMs) identifziert wurden. Die
mit der Diversität der AIMs dieser potentiellen Ursprungs-Populationen
ermittelten Spearman-Rang-Korrelationskoeffizienten wurden interpoliert,
um den wahrscheinlichen (plausibelsten) Ursprungsort der rezenten Be-
wohner Remote Oceanias graphisch darzustellen (graue, rote und blaue
Schraffur in den Teil-Abbildungen). Die Population, für welche der stärk-
ste negative Rang-Korrelationskoeffizient dabei gefunden wurde, wurde
jeweils als Quadrat dargestellt. Die Teil-Abbildungen zeigen die Ergebnisse
für die autosomalen (HLA-)Daten (a), die mitochondrialen (b) sowie die
Y-chromosomalen SNPs und Indels (c).
der West-Spitze Javas und Südost-Spitze Sumatras als plausible Ur-
sprungsorte erscheinen lassen, finden sich für die mitochondrialen
Daten (Abb. 33b) mehrere Kandidaten-Regionen: Ein rot gefärbtes
Cluster findet sich dabei über Sumatra, Java und die Südseite Borneos
verteilt, wobei die größten negativen Werte (auch im Vergleich zu den
nachfolgend erwähnten Clustern) im Bereich Sumatras vorgefunden
werden können. Darüber hinaus finden sich auch für die Region um
Taiwan die zweitstärkste Farbintensität und damit nur geringfügig
größere negative Korrelationskoeffizienten als für die Region Sumatras.
In geringerer Intensität findet sich aber auch ein plausibler Ursprungs-
ort der austronesischen Populationen Ozeaniens auf den südlichen
Inseln der Philippinen. Trotz zahlreicher Stichproben von den kleinen
Sunda-Inseln, wurden für diese keine signifikanten negativen Kor-
relationen detektiert. Obwohl auch für die Y-chromosomalen Daten
AIMs für zahlreiche Populations-Stichproben von den Inseln Südost-
Asiens und des angrenzenden südchinesischen Festlands gefunden
wurden, indiziert auch hier die Interpolation der Korrelationskoeffizi-
enten lediglich für das Gebiet um Sumatra und Java wahrscheinliche
Herkunfts-Regionen der pazifischen Austronesier, wobei die höchsten
Werte auf Sumatra gefunden wurden (Abb. 33c).
In ihrer Gesamtheit indizieren die AIMs der drei genetischen Daten-
sätze also mit stärksten negativen Spearman-Korrelationskoeffizienten
um Sumatra (und Java), daß auf diesen indonesischen Inseln der po-
tentielle Ursprungsort der Austronesier lag, von welchem aus der
Vorstoß nach Remote Oceania (nach der austronesischen Expansion in-
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nerhalb ISEAs) begann. In der Überblendung der interpolierten Werte
für jeden Datensatz, findet sich die höchste Mischintensität der Farben
in der Region Sumatras, deren darüber liegende Südost-Küste der
malaiischen Halbinsel am nächsten kommt.
4
Z U S A M M E N FA S S U N G D E R E R G E B N I S S E U N D
D I S K U S S I O N
4.1 pazifische diversität im kontext der out of africa-
migration
In den ersten beiden Jahrzehnten des 21. Jahrhunderts wurde für
zahlreiche humangenetische Marker-Systeme eine negative Korrela-
tion zwischen der geographischen Entfernung zum vermeintlichen
Entstehungsort des Homo sapiens sowie der Diversität dieser Marker
innerhalb menschlicher Populationen festgestellt. Der Zusammenhang
zwischen kleiner werdenden Intrapopulations-Diversitäten mit zu-
nehmender Migrations-Distanz läßt sich dabei durch die Wirkung
sequentieller Gründer-Effekte in unterschiedlicher Quantität erklä-
ren, die von den Vorfahren der rezenten Populations-Mitglieder seit
Beginn der Out of Africa-Migration durchlaufen wurden. Da nach
Handley et al. (2007) eine Abweichung der Diversitäten einzelner
Populationen oder Populations-Gruppen von dem allgemein beob-
achtbaren, weltweiten Trend, Rückschlüsse auf signifikant abweichen-
de Besiedlungs-Dynamiken zuläßt, sollte – um gegebenenfalls wei-
tere Rückschlüsse auf die Besiedlung des Süd-Pazifiks ziehen zu
können – der innerhalb Ozeaniens beobachtbare Zusammenhang
zwischen Migrations-Distanzen (nach Afrika) und Intrapopulations-
Diversitäten mit dem weltweit verteilter Populationen verglichen wer-
den. Hierzu wurden zunächst für die nicht-pazifischen Populatio-
nen multiple lineare Regressionen durchgeführt, um die Diversitäten
(geschätzt als Heterozygositäten) ihrer autosomalen, mitochondria-
len und Y-chromosomalen Marker durch die geschätzten Migrations-
Distanzen und den im Rahmen des zweiten Teils dieser Arbeit ver-
wendeten potentiellen Selektions-Faktoren vorherzusagen. Die in den
besten dieser Regressions-Modelle enthaltenen Prädiktoren wurden
dann in Regressions-Modellen zur Vorhersage der pazifischen Marker-
Diversitäten verwendet. Zuletzt wurden schließlich die Modelle für
die weltweiten und pazifischen Diversitäts-Trends der drei geneti-
schen Daten im Rahmen einer Kovarianz-Analyse verglichen. Abb.
29b (S. 240) zeigt eine graphische Gegenüberstellung der globalen
sowie pazifischen Intrapopulations-Diversitäten (geschätzt aus den
drei genetischen Datensätzen) und der von diesen Populationen zu-
rückgelegten Migrations-Distanz (als alleinigem Prädiktor).
Über alle Datensätze hinweg enthielten die so identifizierten Mo-
delle, welche am besten im Stande waren, die globale Diversitäts-
Verteilung zu beschreiben, allesamt die Migrations-Distanz als Prä-
254 zusammenfassung der ergebnisse und diskussion
diktor. Dies entspricht ganz der Erwartung, daß die Anzahl der von
den Vorfahren einzelner rezenter Populations-Mitglieder durchlau-
fenen Gründer-Effekte mit der zurückgelegten Migrations-Distanz
korreliert ist, und zeigt im Rückschluß gleichzeitig, daß (global ge-
sehen) die Reduktion der Diversität durch hintereinander gestaffelte
Gründer-Effekte den vermutlich wichtigsten Beitrag zur beobacht-
baren weltweiten Verteilung von Intrapopulations-Heterozygositäten
leistete. Dementsprechend zeigte sich durch signifikante Steigungs-
Koeffizienten für die Migrations-Distanz in allen globalen Model-
len eine Abnahme der Diversität mit der Entfernung zu Afrika. Für
die Modelle der geschlechtsspezifischen, haploiden Marker (mtDNA
und Y-DNA), konnten zudem signifikante Beiträge einiger betrach-
teter Selektions-Faktoren zur Aufklärung der weltweiten Diversitäts-
Verteilung identifiziert werden. Die im Rahmen dieser Untersuchun-
gen identifizierten Regressions-Modelle für die autosomalen, mito-
chondrialen und Y-chromosomalen Daten sind im Stande, mittlere
Anteile der global beobachtbaren Diversitäts-Verteilung zu erklären
(R2autosomal = 0, 416, R
2
mtDNA = 0, 503, R
2
Y-DNA = 0, 571). Dies mag dar-
auf hinweisen, daß weitere, nicht erfaßte Faktoren bei der Ausbildung
dieser Verteilung eine Rolle spielten. Ähnlich hohe Determinationsko-
effizienten wurden aber auch von Prugnolle et al. (2005a) in ihrer Ana-
lyse verschiedener HLA-Gene gefunden, deren Diversität sie durch
die geschätzte zurückgelegte Migrations-Distanz und unterschiedli-
che Pathogen Richnesses zu erklären versuchten. Balloux et al. (2009)
konnten hingegen teilweise noch deutlich geringere Anteile in der
Gesamt-Variabilität der globalen mtDNA- und Y-DNA-Diversitäten
durch die Migrations-Distanz im Zusammenhang mit verschiedenen
Klima-Variablen erklären. Unter Berücksichtigung dieser Beobachtun-
gen könnten die im Rahmen der vorliegenden Arbeit identifizierten
mäßigen (mittleren) Determinationskoeffizienten ggf. auch durch eine
Prozess-inhärente hohe Variabilität (z. B. durch Variabilität der Anzahl
an Gründer-Individuen oder nicht im Modell mitberücksichtigte mög-
liche Rück-Migrationen oder Migrationen über die Initial-Besiedlung
hinaus) erklärbar sein.
Während nach den Ergebnissen für die weltweit verteilten, globalen
Populationen, die autosomalen, mitochondrialen und Y-chromosoma-
len Intrapopulations-Heterozygositäten tendenziell mit zunehmender
Migrations-Distanz abnehmen, wurde ein solcher Zusammenhang
innerhalb des pazifischen Untersuchungsgebiets lediglich für die mito-
chondrialen Marker beobachtet. Zwar zeigte sich auch eine signifikante
(lineare) Abhängigkeit der autosomalen und Y-chromosomalen Diver-
sitäten von der von Afrika zurückgelegten Migrations-Distanz, jedoch
erwiesen sich hier die entsprechenden Regressions-Koeffizienten als
positiv. Insgesamt scheinen die pazifischen Modelle weniger Anteile
an der Gesamt-Variabilität der betrachteten Diversitäten innerhalb des
Südpazifiks erklären zu können, was sich besonders an dem nied-
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rigen Determinationskoeffizienten für das autosomale Modell zeigt
(R2autosomal = 0, 113, R
2
mtDNA = 0, 432, R
2
Y-DNA = 0, 280). Ursächlich
hierfür könnte beispielsweise der an den Rändern zu Neuguinea
wirkende Genfluß zwischen Austronesiern und Papuanern gewesen
sein.
Im Rahmen der Kovarianz-Tests, in welchen die Parameter der
Regressions-Modelle für die global verteilten Stichproben denen für
den südpazifischen Trend gegenübergestellt wurden, zeigten sich zu-
dem besonders für die Abhängigkeiten der Intrapopulations-Diversitä-
ten von der Migrations-Distanz signifikante Unterschiede (jeweils
p < 0, 001). Generell können Unterschiede in der Abhängigkeit der
Heterozygosität von der zurückgelegten Migrations-Distanz für identi-
sche Marker auf die Wirkung sich unterscheidender selektiver Drücke
hinweisen (Handley et al. 2007, Prugnolle et al. 2005a, Qutob et
al. 2012). Daß dies für die im Rahmen dieser Arbeit untersuchten
Marker der Fall sein könnte und somit gegebenenfalls nicht alle
Selektions-Drücke in den multiplen linearen Modellen für das pa-
zifische Untersuchungsgebiet berücksichtigt wurden (da für die ozea-
nischen Stichproben-Diversitäten lediglich die auf globaler Ebene
identifizierten Selektions-Wirkungen einbezogen wurden), könnte
durch die sich zwischen dem globalen Modell und dem pazifischen
signifikant voneinander unterscheidende Wirkung einer Selektions-
Hauptkomponente (p = 0, 002) indiziert sein. Da sich im Rahmen der
zuvor in dieser Arbeit durchgeführten Untersuchungen jedoch nur
geringer selektiver Einfluß auf die pazifischen Marker zeigte, könnten
die sich zwischen dem globalen und pazifischen Trend signifikant von-
einander unterscheidenden Abhängigkeiten von der zurückgelegten
Migrations-Distanz alternativ auch durch den Besiedlungs-Prozessen
inhärente unterschiedliche Parameter erklärt werden (vgl. Handley
et al. 2007). Beispielsweise hätte in der frühen Phase der Besiedlung
Ozeaniens das die verschiedenen Inseln und Archipele voneinander
trennende Meer als starke Migrations-Barriere wirken können, so daß
Migrationen nur sehr bedingt möglich waren (vgl. Derricourt 2005,
Leatherman 1983). Sobald jedoch nautische, navigatorische und see-
fahrerische Fähigkeiten erlernt wurden, konnten Migrationen über
weite Distanzen in kurzer Zeit relativ sicher zurückgelegt werden.
So können theoretisch auch größere Gründer-Populationen etabliert
werden (vgl. unterschiedliche Schätzer für die Größe der Gründer-
Populationen von Sahul, z. B. Bradshaw et al. 2019, und Maori, z. B.
Murray-McIntosh et al. 1998, bezogen auf die angegebenen Zeiträume
und Größe der Siedlungsräume). Aber auch der Initial-Besiedlung
nachfolgende Migrationen, die mit einem Genfluß sich genetisch stär-
ker voneinander unterscheidender Populationen einhergehen, könn-
ten zur Steigerung der Intrapopulations-Heterozygositäten geführt
haben und so beispielsweise die mit zunehmender Migrations-Distanz
zunehmenden autosomalen und NRY-Diversitäten der Ozeanier er-
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klären. Die stärkere Reduktion (im Vergleich zum globalen Trend)
der mtDNA-Diversität könnte hingegen auch durch zusätzliche ge-
netische Flaschenhälse erklärt werden, welche die Zahl der frühen
weiblichen Siedler Remote Oceanias reduzierten. Die Wirkung von
Flaschenhals-Effekten auf die aus den Inseln Südost-Asiens in Remote
Oceania ankommenden Frauen wurde beispielsweise bereits von Ha-
gelberg (1997) oder Melton et al. (1998) diskutiert und könnte auch
erklären, weshalb innerhalb Polynesiens das Polynesische Motiv die
überdominante mtDNA-Haplogruppe darstellt.
Nach Maßgabe der Regressionen der Intrapopulations-Diversitäten
der autosomalen, mitochondrialen und Y-chromosomalen Datensätze
gegen die geschätzte Migrations-Distanz, einem Zusammenhang, der
bereits in zahlreichen früheren Arbeiten für verschiedenste Marker ge-
zeigt wurde und somit eine valide Grundlage für den hier gewählten
Untersuchungs-Ansatz sein sollte, ergab sich für die global verteilten
Populationen – wie erwartbar – eine Abnahme der Heterozygositä-
ten mit zunehmender geographischer Distanz zum angenommenen
afrikanischen Ursprungsort der Menschheit. Ein solcher Trend war
auch mitochondrial für die pazifischen Entitäten erkennbar. Konträr
hierzu zeigte sich jedoch ein inverser Trend auf Grundlage der auto-
somalen sowie Y-chromosomalen Marker. Dieser Befund stellt somit
einen weiteren scheinbaren physisch-anthropologischen Widerspruch
für das Untersuchungsgebiet dar. Darüber hinaus konnten sich un-
terscheidende Stärken des Einflusses der geographischen Distanz auf
die Diversitäts-Schätzer nachgewiesen werden, welche darauf ver-
weisen, daß sich verschiedene populationsgenetische Parameter und
Ereignisse einerseits zwischen weltweiten und pazifischen Popula-
tionen und andererseits für die männlichen und weiblichen Siedler




Um die im Rahmen der Regression von Intrapopulations-Heterozygo-
sitäten auf Migrations-Distanzen zu Afrika identifizierten unterschied-
lichen Trends in der Diversität pazifischer Entitäten näher zu untersu-
chen, wurden die Diversitäts-Schätzer der untersuchten pazifischen
Stichproben nach ihrer relativen Quantität unterschiedlich farblich co-
diert im geographischen Kontext dargestellt (vgl. Abb. 30, S. 243). Dar-
aus ist ersichtlich, wie diese unterschiedlichen Muster, entsprechend
der Besiedlung Ozeaniens, einem Transekt von Westen nach Osten
bzw. zu den peripheren Regionen des Untersuchungsgebiets hin fol-
gend, variieren: So zeigt sich für die autosomalen Daten (vgl. Abb. 30a)
die größte Diversität in den peripheren Regionen des Untersuchungs-
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gebiets, nämlich (neben höheren Werten in Süd-China und den Inseln
Südost-Asiens) besonders in Mikronesien und Zentral-Polynesien,
wo der höchste Werte der Intrapopulations-Heterozygosität für eine
Stichprobe von den Cook-Inseln erreicht wurde. Als autosomal wenig
divers stellen sich hingegen die Populationen Neuguineas dar. Hier
gibt es lediglich an vereinzelten Stellen entlang der Nord- und Südost-
Küste (und damit in Regionen, in denen heute noch austronesische
Sprachen gesprochen werden, vgl. Abb. 2, S. 10) geringfügig höhere
Diversitäten. Dies könnte ein Indiz dafür sein, daß in diesen Regionen
Papua-Neuguineas aufgrund einer genetischen Durchmischung der
indigenen Papuaner mit den ins papuanische Siedlungsgebiet ein-
dringenden Austronesiern, welche dort die austronesischen Sprachen
zurückließen, die Diversität gesteigert wurde. Auch daß in West- bzw.
Zentral-Mikronesien und Polynesien hohe Diversitäten vorfindbar
sind, könnte – besonders für das letztgenannte Siedlungsgebiet – gut
durch eine Steigerung der Heterozygosität der Entitäten dieser Regio-
nen durch asiatisch-papuanisches Admixture erklärt werden. Wenn die
Regionen West- und Zentral-Mikronesiens – wie aufgrund neuerer
Untersuchungsergebnisse vermehrt angenommen wird – direkt oder
indirekt von den nördlichen Inseln Südost-Asiens (Philippinen oder
Taiwan), also Regionen mit auch noch rezent höheren Heterozygositä-
ten, besiedelt wurden (vgl. Hung et al. 2011, Pugach et al. 2021), so
könnte ihre erhöhte Diversität auch durch den Erhalt der genetischen
Diversität der ersten Kolonisten erklärbar sein. Dies würde jedoch
eine verhältnismäßig große Gründerpopulationsgröße voraussetzen.
Ein ähnliches Muster wie das für die autosomalen Intrapopulations-
Heterozygositäten stellt sich auch für die relativen Diversitäten der
Y-chromosomalen Marker dar (Abb. 30c). Hier findet sich erneut die
höchste Diversität innerhalb (Zentral-)Polynesiens und die gering-
ste innerhalb Zentral-Neuguineas. Im Gegensatz zu den autosomalen
Schätzern erweisen sich auf Grundlage der NRY-Daten die Stichproben
der nördlichen Inseln Südost-Asiens als äußerst wenig divers. Dafür
zeigt sich nun innerhalb Ost-Indonesiens ein zusätzlicher Diversitäts-
Spot. Letzterer mag möglicherweise durch einen paternalen Genfluß
zwischen den (heute) größtenteils genetisch asiatisch-beeinflußten In-
donesiern und den papuanischen Einwohnern Neuguineas erklärbar
sein. Diese Interpretation erhält weitere Evidenz durch die Tatsache,
daß die ostindonesischen Inseln vor Beginn der austronesischen Expan-
sion wahrscheinlich von Papuanern bewohnt waren (vgl. Vallée et al.
2016, Xu et al. 2012). Aber auch die Kline, die sich in dieser Region für
asiatische bzw. papuanische Charakteristika (vgl. Lansing et al. 2011
und Xu et al. 2012) oder Anteile von Denisova-stämmigen Markern
(Reich et al. 2011) zeigt, scheint die Plausibilität der Annahme einer Er-
höhung der Y-chromosomalen Diversität durch asiatisch-papuanisches
Admixture zu belegen.
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Aber auch anhand der mitochondrialen Marker läßt sich innerhalb
desselben ostindonesischen Bereichs eine Region mit besonders ho-
her Diversität identifizieren (Abb. 30b, S. 243), die vermutlich auf
dieselbe Weise auf eine Durchmischung papuanischer und asiatisch-
stämmiger (austronesischer) Marker in diesem Gebiet hindeutet. An-
sonsten unterscheidet sich die geographische Verteilung der relativen
mtDNA-Diversitäten nicht nur stark vom Y-chromosomalen, sondern
auch vom autosomalen Muster: Innerhalb des Untersuchungsgebiets
zeigen die westlichen Stichproben die größten und die östlichsten
Stichproben die geringsten mitochondrialen Diversitäten. Da sich die-
ses Muster, welches nun innerhalb Polynesiens nur wenig diverse
Populationen vermuten läßt, so diametral von den anderen geneti-
schen Mustern unterscheidet, liegt die Vermutung nahe, den Grund
darin in maternalen populationsgenetischen Parametern zu suchen.
Am plausibelsten scheint dabei die Überlegung zu sein, daß die Ko-
lonisierung Remote Oceanias, die überwiegend von austronesischen
(Express Train-)Migranten vorangetrieben wurde, im Vergleich zu den
daran beteiligten Männern nur einen geringen Anteil an austrone-
sischen Frauen umfaßte. Da die mitochondriale Diversität durch ge-
netische Drift und Zufalls-Effekte im Rahmen der Fortpflanzung und
Populations-Neugründung mit N weiblichen (Gründer-)Individuen
mit einer Rate von 1/N abnimmt, würde eine (im Vergleich zu den
an der Kolonisierung Remote Oceanias beteiligten Männern) kleine
Frauen-Anzahl, eine stärkere Reduzierung der mtDNA-Diversität zur
Folge haben. Auf diese Weise könnte auch erklärbar sein, weshalb
innerhalb Polynesiens eine bestimmte mitochondriale Haplogruppe,
das Polynesische Motiv (und seine Untergruppen), beinahe fixiert ist
(Benton et al. 2012).
Die sich innerhalb des südpazifischen Untersuchungsgebiets unter-
scheidenden Diversitäts-Muster mitochondrialer und Y-chromosomaler
Marker wurden bereits in der Vergangenheit gelegentlich von verschie-
denen Autoren beschrieben. Das im Rahmen der vorliegende Arbeit
identifizierte Verteilungs-Muster ist dabei konkordant mit den Ergeb-
nissen von Hagelberg et al. (1999), Kayser et al. (2003) oder Lum et
al. (1998). Auch andere Autoren (z. B. Murray-McIntosh et al. 1998
oder Whyte et al. 2005) identifizierten dasselbe mitochondriale Muster,
welches sie durch den Diversitäts-reduzierenden Effekt zahlreicher
hintereinanderliegender (und damit sequentieller) Gründer-Effekte im
Zuge der Kolonisierung über viele Inseln hinweg („island hopping“)
erklärten. Wenn von einer gemeinsamen maternalen und paternalen
Besiedlung Remote Oceanias durch die Austronesier ISEAs ausgegan-
gen wird, hätten sich die Wirkungen dieser Gründer-Effekte jedoch
auch in den autosomalen und paternalen Markern niederschlagen
müssen. Da diese jedoch ein konträres Bild der pazifischen Diver-
sitäten zeigen, scheint die alleinige Begründung durch sequentielle
Gründer-Effekte jedoch nicht ausreichend zu sein und die Annahme
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einer kleineren maternalen Gründerpopulationsgröße einen plausi-
bleren Ansatz zur Erklärung der widersprüchlichen geographischen
Diversitäts-Verteilungen darzustellen.
Auch für die kraniometrischen Dimensionen wurde die Diversität
als Varianz geschätzt, welche nach Relethford & Blangero (1990) unter
bestimmten Rahmenbedingungen direkt proportional zur Heterozygo-
sität der sie codierenden autosomalen Genorte sein sollte. Sie indiziert
(als zusätzlicher Schätzer der biologischen Variabilität) die größten
Diversitäten innerhalb West- und Zentral-Polynesiens (vgl. Abb. 30d,
S. 243). Zusätzlich finden sich lediglich innerhalb der westmikronesi-
schen Inseln sowie auf Taiwan erhöhte Diversitäten. Konträr hierzu
stellt sich Papua-Neuguinea als äußerst gering divers dar. Insgesamt
spiegeln die kraniometrischen Schätzer damit tendenziell die relative
Diversitäts-Verteilung wider, wie sie anhand der autosomalen Daten
geschätzt wurde. Daraus wird zudem ersichtlich, daß auch morpholo-
gische Charakteristika unter entsprechender Aufbereitung ähnliche
Rückschlüsse über die Populationen des Süd-Pazifiks zulassen wie
molekulargenetische Marker.
Die Verteilung der betrachteten Diversitäten, besonders die mito-
chondrial und Y-chromosomal geschätzten, deuten – ebenso wie die
im Rahmen des zweiten Teils der vorliegenden Arbeit geschätzten
Asian Ancestries (vgl. Abb. 25, S. 176 – 179) und Admixture-Parameter
(Tab. 8, S. 169) – darauf hin, daß geschlechtsbezogene Prozesse (z. B.
Sex-biased Admixture, unterschiedliche maternale und paternale Mi-
grationsraten, etc.) eine wichtige Rolle für die Ausbildung der heute
beobachtbaren, biologisch widersprüchlichen Signaturen des pazifi-
schen Untersuchungsgebiets eine wichtige Rolle spielten.
4.2.2 Modellierung der geographischen Diversitäts-Verteilung
Die im Rahmen der explorativen Analyse der geographischen Diversi-
täts-Verteilung beobachteten autosomalen, mitochondrialen und Y-
chromosomalen Unterschiede könnten durch unterschiedliche mater-
nale und paternale Migrations-Dynamiken hervorgerufen worden sein.
Um zu überprüfen, ob solche Unterschiede im Migrations-Verhalten
tatsächlich einen Beitrag zur Aufklärung der sich widersprechenden
geographischen Muster der Intrapopulations-Diversitäten rezenter
Bewohner des Süd-Pazifiks leisten konnten, wurden ausgehend von
der ancestralen Verteilung der Heterozygositäten Near Oceanias (vor
Beginn der austronesischen Expansion) die Diversitäts-Entwicklung
des Untersuchungsgebiets modelliert. Dabei wurden – unter Annahme
konstanter Mutationsraten und zeitlich invariabler populations- und
geschlechtsspezifischer Migrationsraten – die Mutations- und Migra-
tionsraten so bestimmt, daß die Abweichung zwischen modellierten
und anhand empirischer Daten (für die autosomalen, mitochondria-
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len und Y-chromosomalen Datensätze) geschätzter Intrapopulations-
Heterozygositäten minimal wurde.
Die auf diese Weise als optimal identifizierten Mutations- und Mi-
grationsraten waren im Stande 59,3 % der autosomalen, 68,4 % der
mitochondrialen und sogar 77,4 % der Y-chromosomalen Diversitäts-
Verteilung innerhalb des südpazifischen Untersuchungsgebiets zu
erklären. Damit sind diese Determinations-Koeffizienten sogar noch
höher als die der gleichungsbasierten Modelle, mit welchen durch
Sex-biased Admixture sowie Ethnien-spezifische Migrationsraten-Unter-
schiede versucht wurde, die Verteilung der Asian Ancestries innerhalb
des Süd-Pazifiks zu emulieren (vgl. „Gleichungsbasiertes Modell“,
S. 140). Der verhältnismäßig hohe Anteil an aufgedeckter Varianz
innerhalb Ozeaniens zeigt dabei, daß die sich zwischen beiden Ge-
schlechtern unterscheidenden Migrationsraten im Stande gewesen
wären, die beobachtbaren aber (über die Datensätze hinweg) wider-
sprüchlichen Diversitäts-Muster hervorzurufen. Somit scheint es auch
plausibel anzunehmen, daß populations- und geschlechtsspezifische
Migrationsraten (also die Fähigkeit eines der beiden biologischen Ge-
schlechter, aus bestimmten Populationen häufiger emigrieren zu kön-
nen als das andere Geschlecht) einen Beitrag zur rezent beobachtbaren
widersprüchlichen genetischen Strukturierung der südpazifischen Po-
pulationen geleistet haben könnten. Die Existenz der Wirkung eines
solchen (von Wilkins & Marlowe 2006 als „Sex-biased Migration“ be-
zeichneten) Prozesses wurde in der Vergangenheit bereits mehrfach
für menschliche Populationen nachgewiesen (z. B. Hammer et al. 2008,
Seielstad et al. 1998, Wilkins & Marlowe 2006). Wie mehrere Studien
zudem zeigten, kann Sex-biased Migration tatsächlich als ursächlich
für Unterschiede mitochondrialer bzw. paternaler Diversitäten eines
Untersuchungsgebiets sein (vgl. Marks et al. 2012).
Als optimale Rate von (nicht-synonymen) Mutationen, die zur Nach-
bildung der rezenten Diversitäts-Landschaften des Untersuchungsge-
biets notwendig waren, wurden folgende Werte gefunden: µ̂autosomal =
8, 592× 10−4, µ̂mitochondrial = 6, 832× 10−3, µ̂Y-chromosomal = 5, 078×
10−3 (vgl. „Modellierung der geographischen Diversitäts-Verteilung“,
S. 244). Ihre Quantitäten liegen dabei in den für Mikrosatelliten
der unterschiedlichen humanen Teilgenome nach früheren Arbei-
ten erwartbaren Werte-Bereichen (z. B. µAutosomen = 1, 200 × 10−3,
µmtDNA = 4, 300× 10−3, µY-DNA = 4, 920× 10−3; Qian et al. 2015, Si-
gurðardóttir et al. 2000, Chandler 2006). Auch die im Vergleich zum
autosomalen Kern-Genom um einen Faktor von etwa 10 höheren Mu-
tationsraten der haploiden Marker (mtDNA und Y-DNA) stimmen mit
den Erwartungen aus der Literatur überein (z. B. Li et al. 2019, Xue et
al. 2009). Auch diese Befunde indizieren erneut, daß das verwendete
Modell in der Lage sein könnte, die Realität weitestgehend genau
abzubilden.
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Neben der Schätzung der Mutationsraten als untergeordnetem Ziel,
sollte im Rahmen der Modellierung primär getestet werden, ob ge-
schlechtsspezifische Migrationsraten-Unterschiede die disgruenten
geographischen Diversitäts-Muster erklären können. Hierzu wurden
die 27× 27 = 729 (potentiell asymmetrischen) maternalen und pater-
nalen Migrationsraten im Rahmen des angewandten Optimierungs-
Verfahrens (unter Einhaltung der Randbedingungen) frei variierbar
bestimmt. Mit Hilfe der dabei geschätzten posterioren Verteilungen
der Migrationsraten und den aus ihnen abgeleiteten 95 %-Konfidenz-
Intervallen, konnte schließlich gefolgert werden, daß einerseits asym-
metrische Migrations-Beziehungen zwischen den 27 betrachteten Po-
pulationen existieren, d. h. daß durchschnittlich mehr Individuen von
einer bestimmten Population in eine andere migrierten, aber nur ein
kleinerer Anteil an Menschen in die entgegengesetzte Richtung mi-
grierte. Andererseits läßt sich auf dieselbe Weise auch zeigen, daß sich
die maternalen und paternalen Migrationsraten für einige Populatio-
nen signifikant voneinander unterscheiden können. Beide Zusammen-
hänge (asymmetrische Migrationsraten zwischen Populationen und
Sex-biased Migration) lassen sich selbst noch in den Migrationskarten
(Abb. 31, S. 246) erkennen, in denen – aus Gründen der Übersicht-
lichkeit – die 27 modellierten Populationen zu den übergeordneten
Regionen (vgl. Beschriftung der Kreissegmente) zusammengefaßt wur-
den.
Ausgehend von den autosomalen Migrationsraten-Schätzern (vgl.
Abb. 31a), deren Quantitäten – entsprechend der Implementierung –
stets zwischen den maternalen und paternalen Migrationsraten liegen,
läßt die Migrationskarte folgende Interpretation zu: Wenn davon aus-
gegangen wird, daß die initialen Siedler Remote Oceanias (und damit
final auch Polynesiens) aus dem Gebiet der Inseln Südost-Asiens ein-
wanderten, so sollten nach Maßgabe des Slow Boat-Modells (Oppenhei-
mer & Richards 2001) nur geringe Anteile asiatisch-stämmiger Marker
nach Polynesien gekommen sein, da die Slow Boat-Migranten durch
ihre Wanderung entlang der neuguineanischen Küste und aufgrund
ausgeprägten Genflusses zwischen den einwandernden Austronesiern
und Papuanern ein nunmehr nur noch untergeordneter asiatischer
Anteil nach Remote Oceania eindrang. So könnte die Ausprägung der
autosomalen Diversitäts-Landschaft Polynesiens auch weitestgehend
ohne den Einfluß von Migranten aus den Inseln Südost-Asiens gedacht
werden. Hierfür spräche beispielsweise, daß die detektierten Antei-
le von ISEA-Immigranten innerhalb Polynesiens nur den kleinsten
Beitrag zu den rezenten Polynesiern leisteten (vgl. dünner Pfeil von
ISEA nach Polynesien in Abb. 31a). Andererseits steht dem geringen
Anteil südostasiatischer Immigranten Polynesiens der relativ große
Anteil an Emigranten gegenüber, der – entsprechend der optimalen
Modell-Schätzungen – ISEA in Richtung Polynesien verließ. Dies könn-
te indizieren, daß ein verhältnismäßig großer Anteil südostasiatischer
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Marker-Varianten an der Ausprägung des rezenten Genotyps betei-
ligt war, so wie dies durch die Express Train-Theorie (Diamond 1988)
postuliert wurde. Diese Interpretation scheint nicht nur im Lichte der
Ergebnisse der anderen Analysen der vorliegenden Arbeit plausibel,
sondern auch wenn man zugrunde legt, daß die Besiedlung Remote
Oceanias lediglich durch eine (oder wenige) singuläre südostasiatische
Emigrationen initiiert wurde. Dieser temporär somit eng begrenzte
Zeitraum asiatischer Einwanderung und die seit dieser Einwande-
rung potentiell andauernden Folge-Migrationen aus Neuguinea (über
Melanesien) ins polynesische Dreieck könnten hingegen gut erklären,
weshalb nur geringe Migrationswirkung aus ISEA in Polynesien detek-
tiert wurde. Denselben Rückschluß lassen auch die Y-chromosomalen
Migrationsraten-Schätzer zu (Abb. 31c, S. 246). Lediglich für die mi-
tochondrialen Schätzer (vgl. Abb. 31b) zeigt sich in den relativen
Emigrationsraten der Inseln Südost-Asiens, daß ein kleinerer Anteil
an austronesischen Frauen (im Vergleich zu den Männern) an der
Einwanderung nach Polynesien beteiligt waren. Diese Beobachtung,
die sich auch für die anderen übergeordneten Regionen anhand der
Migrationskarten nachweisen läßt, unterstützt damit die zu Beginn
dieses Kapitels formulierte Vermutung, daß Sex-biased Migration (vgl.
Hammer et al. 2008, Wilkins & Marlowe 2006) an der Ausbildung
der widersprüchlichen geographischen Diversitäts-Verteilungen (der
verschiedenen humanen Teilgenome; Autosomen, Y-Chromosomen,
Mitochondriom) beteiligt gewesen sein könnte.
4.2.3 Zusammenhang zwischen Migrationsraten und geodätischer Distanz
Die im Modell geschätzten (optimalen) Migrationsraten indizieren,
daß trotz der enormen Größe des Untersuchungsgebiets auch Genfluß
zwischen weit entfernten Populationen möglich war (vgl. Abb. 31). Ei-
ne graphische Auftragung der Migrationsraten gegen die geodätische
Migrations-Distanz zeigte allerdings, daß Migrationen zwischen eng
benachbarten Populationen klar gegenüber Migrationen über weite
Entfernungen bevorzugt wurden, so wie dies bereits aus den empiri-
schen Beobachtungen von Kanufahrten rezenter, indigener Polynesier
geschlossen wurde (vgl. Abb. 24b, S. 170). Diese Schlußfolgerungen
stehen zudem im Einklang mit den Arbeiten von Buck & Vid̄arsdóttir
(2012) oder Lum et al. (2002), die innerhalb Polynesiens auf einen
stärkeren Genfluß zwischen benachbarten Inseln als zwischen weit
entfernten Archipelen schlossen.
Der sich zwischen den geschätzten Migrationsraten und geodä-
tischen Migrations-Distanzen ergebende Zusammenhang läßt sich
dabei gut durch eine rationale Funktion der Form αβ+γ×Migrations-Distanz
beschreiben. Die Parameter dieser Funktion wurden für die geschätz-
ten biparentalen (autosomalen), maternalen (mitochondrialen) sowie
paternalen (Y-chromosomalen) Migrationsraten-Schätzer bestimmt
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und die Signifikanz der dadurch erhaltenen Modelle der Migrations-
Funktion untereinander verglichen. Dabei zeigte sich, daß trotz der
sich innerhalb einiger Populationen signifikant voneinander unter-
scheidenden Migrationsraten, die Abhängigkeit der Migrations-Wahr-
scheinlichkeit von der Migrations-Distanz global (d. h. im Untersu-
chungsgebiet) für die Schätzer aus den drei Datensätzen identisch ist
(vgl. Tab. 12, S. 248). Dies bedeutet im Umkehrschluß, daß sowohl
Frauen als auch Männer im Stande waren, dieselben Distanzen mit
gleicher Wahrscheinlichkeit zurückzulegen. Damit liegt kein Indiz
dafür vor, daß beispielsweise patriarchische Gesellschafts-Formen zu
einer verminderten maternalen Migrationsrate führten.
Obwohl im Rahmen der Modell-Optimierung und der damit ein-
hergehenden Parameter-Schätzung (Schätzung der Mutations- und
Migrationsraten) a priori von einer Gleichverteilung der Migrations-
Wahrscheinlichkeiten und damit von Migrationsraten, die unabhängig
von der Migrations-Distanz sind, ausgegangen wurde, bildeten die
optimierten biparentalen, maternalen und paternalen Migrationsra-
ten erneut Funktionen der Migrations-Distanz, welche der in Abb.
24b (S. 170) dargestellten Migrations-Funktion stark ähneln. Ein ex-
plorativer Vergleich der geschätzten Abhängigkeit der biparentalen
Migrationsraten von der Migrations-Distanz mit den aus Kanufahrten
rezenter Polynesier (vgl. „Migrations-Verhalten rezenter Polynesier“,
S. 127) abgeleiteten Funktion zeigt, daß das präeuropäisch-rezente
Migrations-Verhalten der Polynesier verstärkte Migrationen auf lokaler
Ebene gegenüber den Modell-Schätzern sogar noch überschätzt (siehe
Abb. B.7 des Anhangs, S. 359). Dies könnte bedeuten, daß die Tendenz
für Migrationen über weite Strecken früher stärker ausgeprägt war
als zu späteren Zeiten. Solche Migrationen über weite Distanzen sind
unter Zugrundelegen der ozeanischen Geographie, welche die später
besiedelten Inseln durch große Wasserflächen voneinander trennte, im
Rahmen der Kolonisierung Remote Oceanias erwartbar. Daß die Bereit-
schaft zur Migration über weite Distanzen seit der initialen Besiedlung
des Süd-Pazifiks nachgelassen hat, so wie es die Schätzer des Modells
(der mittleren Migrationsraten seit Beginn der Kolonisierung) im Ver-
gleich zu den rezenten polynesischen Beobachtungen implizieren, ist
durchaus denkbar. Tatsächlich gehen einige Autoren auf Grundlage
archäologischer und ethnologischer Indizien davon aus, daß Reisen
über weite Distanzen schon kurz nach der Initial-Besiedlung Ozeani-
ens eingestellt wurden (z. B. Collerson & Weisler 2007, Weisler 2002).
Auch diese Vorhersage aus dem Modell, welche bereits durch Erkennt-
nisse früherer Forschungsarbeiten validiert werden kann, stellt ein
weiteres Indiz für die Güte der Implementierung dar und mag als
Indiz dafür gewertet werden, daß die Modellierung der Veränderung
der pazifischen Diversitäts-Landschaft im Rahmen der vorliegenden
Arbeit ein gutes Abbild der Realität widerspiegelt.
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4.2.4 Differenz Geschlechts-spezifischer Migrationsraten und Residenz-
Verhalten
Im Zuge der vorherigen Analysen und Diskussionen zur geographi-
schen Verteilung der pazifischen Intrapopulations-Diversitäten zeigten
sich wiederholt Indizien dafür, daß sich einerseits die maternalen und
paternalen Migrationsraten unterscheiden können, und daß daraus
andererseits möglicherweise die beobachtbaren widersprüchlichen
Diversitäts-Muster der humanen Teilgenome ausgebildet wurden. Be-
reits in zahlreichen früheren Arbeiten wurde vermutet, daß diese
Unterschiede in der Mobilität von indigenen südpazifischen Frauen
und Männern durch die soziale Norm des Residenz-Verhaltens, al-
so der Wohnortwahl nach Vermählung eines Paares, hervorgerufen
worden sein könnte (vgl. „Differenz Geschlechts-spezifischer Migra-
tionsraten und Residenz-Verhalten“, S. 233). Um zu testen, ob sich
Indizien für einen solchen Zusammenhang zwischen geschlechtsspe-
zifischen Migrationsraten und dem Residenz-Verhalten für die im
Rahmen der vorliegenden Arbeit untersuchten Entitäten finden las-
sen, wurden die Unterschiede in den geschätzten paternalen und
maternalen Emigrationsraten auf einen numerischen Schätzer für das
Residenz-Verhalten der zuvor betrachteten 27 Populationen (vgl. S.
233) regrediert. Der sich dabei zeigende lineare Zusammenhang ist in
Abb. 32, S. 249) dargestellt.
Da sich im Rahmen der Regressions-Analyse ein signifikanter li-
nearer Zusammenhang zwischen der Emigrationsraten-Differenz und
dem Residenz-Verhalten zeigte, scheint diese Überlegung denkbar. Die
tendenzielle Abnahme der Differenz von paternaler und maternaler
Emigrationsrate mit zunehmender Patrilokalität könnte gut damit
begründet werden, daß in patrilokalen Gesellschaften, also solchen,
in denen sich vermählte Paare verstärkt am Herkunftsort des Mannes
niederlassen, nur seltener Männer emigrieren. Stattdessen werden die
Frauen desselben Herkunftsortes, welche sich mit Männern anderer
Lokalitäten verpaaren, eher zur Auswanderung tendieren. Die um-
gekehrte Logik ist auch auf matrilokale Gesellschaften anwendbar
und erklärt, weshalb aus diesen mehr Männer als Frauen emigrieren.
Der im Rahmen der hier durchgeführten Untersuchung identifizierte
Zusammenhang zwischen Emigrationsraten-Differenz und Residenz-
Verhalten ist mit einem Determinations-Koeffizienten von R2 = 0, 213
allerdings nur relativ schwach, so daß – sofern das Residenz-Verhalten
einen kausalen Einfluß auf Sex-biased Migration nimmt – noch weitere
signifikante Einflüsse auf das Migrations-Verhalten erwartbar sind.
Unter der Annahme eines kausalen Zusammenhangs zwischen
Residenz- und Migrations-Verhalten (z. B. Marks et al. 2012, Oota
et al. 2001) lassen sich nun auch die widersprüchlichen Diversitäts-
Verteilungen besser erklären (vgl. Bolnick et al. 2006, Destro-Bisol et
al. 2004b, Gunnarsdóttir et al. 2010, Salem et al. 1996): Jordan et al.
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(2009) schlossen im Rahmen einer phylogenetischen Analyse austro-
nesischer Bewohner des Süd-Pazifiks, daß Matrilokalität ancestral in
den ursprünglichen austronesischen Gesellschaften war, aus welchen
die Siedler Remote Oceanias hervorgingen. Wenn aber – was die vorhe-
rigen Analysen der vorliegenden Arbeit nahe legen – Remote Oceania
im Rahmen einer Express Train-Migration und somit von weitestge-
hend reinen Austronesiern initial kolonisiert wurde, dann könnte
das matrilokale Residenz-Verhalten dieser Proto-Polynesier ein Indiz
dafür sein, daß an dieser Kolonisierung nur verhältnismäßig wenig
Frauen mit rezent-asiatischen Charakteristika beteiligt waren. Eine
solche (im Vergleich zu den männlichen Kolonisten) kleine Zahl an
weiblichen Gründer-Individuen, wäre mit einer starken Reduktion ma-
ternaler Marker einhergegangen und könnte somit erklären, weshalb
die mtDNA-Diversität mit zunehmender geographischer Distanz zur
südostasiatischen Küste abnimmt. Daß davon die autosomale Diversi-
tät nicht beeinflußt wurde, könnte durch polygames Verhalten erklärt
werden. Besonders in präkolonialer Zeit waren Polyandrie und Poly-
gynie beispielsweise noch in der polynesischen Kultur weit verbreitet
(z. B. Hage 1998, Handy & Pukui 1951, Otterbein 1963, Tcherkézoff
2008). Aber auch eine spätere Einmischung papuanischer Autosomen
könnte zu einer Aufrechterhaltung oder sogar Steigerung der auto-
somalen Diversität geführt haben. Die im Rahmen der vorliegenden
Arbeit gemachte Beobachtung, daß besonders die Y-chromosomalen
(aber auch autosomalen) Intrapopulations-Diversitäten Neuguineas
(im Vergleich zu denen der umliegenden Regionen) verringert sind
(vgl. Abb. 30c, S. 243), scheint gut durch das Residenz-Verhalten der
indigenen Papuaner erklärbar zu sein: Aufgrund der Patrilokalität
der Neuguineaner könnte die männliche papuanische Population auf-
grund geringer Mobilität sehr stark von den umliegenden Regionen
isoliert gewesen sein, was besonders bei den kleinen papuanischen
Gesellschaften aufgrund genetischer Drift zu einer Herabsetzung der
Y-chromosomalen Diversität geführt haben könnte. Zur selben Schluß-
folgerung kommen beispielsweise auch Kayser et al. (2003), die den
Grund für die herabgesetzte Y-chromosomale (aber nicht mitochon-
driale) Diversität der von ihnen untersuchten West-Neuguineaner in
der Patrilokalität dieser Populationen sehen.
4.2.5 Methoden-Kritik
Das im dritten Teils des vorliegenden Manuskriptes zur Schätzung
von Mutations- und Migrationsraten verwendete Modell wurde neu
im Rahmen der vorliegenden Arbeit entwickelt. Aus diesem Grund
ist seine Güte noch nicht durch Arbeiten anderer Autoren validier-
bar. Trotz dieses Kritik-Punktes ist zu bedenken, daß die entwickelte
Methodik lediglich auf einer Erweiterung des Konzepts der Hetero-
zygosität basiert, wobei Diversitäts-Werte – entsprechend der vorge-
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gebenen Mutations- sowie Migrationsraten und Populationsgrößen
– Generationen-weise durch Anwendung gut bekannter populations-
genetischer Funktionen „evolviert“ werden. Ausgangspunkt dieser
Anpassung sind die Diversitäten der um ca. 4500 ka BP besiedelten
Regionen des Untersuchungsgebiets, welche mit Hilfe der aus einer
phylogenetischen Maximum Likelihood-Schätzung (Schluter et al. 1997)
abgeleiteten Marker-Häufigkeits-Spektren als Intrapopulations- und
Interpopulations-Heterozygositäten geschätzt wurden.
Um die Güte und den qualitativen Nutzen dieses Verfahrens ab-
schätzen zu können, kann ein Vergleich der erhaltenen Schätzer mit
den aus früheren Studien bekannten Schätzern bzw. der hier gezo-
genen Schlußfolgerungen mit denen anderer Arbeiten zur Besied-
lung Remote Oceanias nützlich sein. Beispielsweise wurden im Rah-
men der Parameter-Optimierung autosomale, mitochondriale und
Y-chromosomale Mutationsraten geschätzt, welche quantitativ mit
denen vorheriger Arbeiten vergleichbar sind. Aber auch die Schät-
zung ungleicher maternaler und paternaler Migrationsraten, welche –
nach den hier gewonnenen Erkenntnissen – zur Ausbildung der unter-
schiedlichen geographischen Diversitäts-Muster innerhalb des südpa-
zifischen Untersuchungsgebiets führte (vgl. Kayser et al. 2003), stellt
ein bereits für zahlreiche menschliche Populationen nachgewiesenes
Phänomen dar, welches von verschiedenen Autoren (z. B. Jordan et al.
2009) für die pazifischen Völker vermutet wurde. Unter Verwendung
der nachgewiesenen Abhängigkeit geschätzter maternaler-paternaler
Migrationsraten-Unterschiede und dem Residenz-Verhalten läßt sich
zudem gut begründen, weshalb die mitochondriale Diversität inner-
halb Polynesiens im Vergleich zur autosomalen bzw. Y-chromosomalen
Diversität stark verringert ist.
Aus diesen Beobachtungen und Schlußfolgerungen wird ersicht-
lich, daß mit den im Rahmen des Modells zur Erklärung der un-
terschiedlichen geographischen Diversitäts-Verteilung geschätzten
populationsgenetisch-demographischen Schätzern nahtlos an bereits
bekannte und etablierte Argumentationsketten angeknüpft werden
kann. Das hier entwickelte Verfahren liefert somit durchgehend plau-
sible Ergebnisse. Aus diesem Grund wird darauf vertraut, daß es auch
valide Schlußfolgerungen lieferte.
4.3 aim-diversität und ursprungsort austronesischer
ozeanier
Im Rahmen zahlreicher Arbeiten wurde bereits – v. a. auf globaler Ebe-
ne (z. B. Balloux et al. 2009, Betti et al. 2009, Ramachandran et al. 2005)
– gezeigt, daß die Intrapopulations-Diversitäten von Markern ver-
schiedener Migranten-Gruppen mit zunehmender Migrations-Distanz
zu dem Ursprungsort der Migration abnehmen. Dabei kann der Ur-
sprungsort als die Lokalität bestimmt werden, für welchen sich der
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Zusammenhang zwischen Diversitäten und geschätzten Migrations-
Distanzen am stärksten negativ zeigt. Dieses Diversitäts-Verhalten,
welches der Wirkung serieller Gründer-Effekte zugesprochen wird,
wurde im Rahmen der vorliegenden Arbeit dazu verwendet, um Rück-
schlüsse auf den vermutlichen Herkunftsort der initialen Siedler Remo-
te Oceanias zu ziehen. Hierzu wurden zunächst die Marker-Varianten
innerhalb der Kandidaten-Populationen für diesen Ursprungsort mit
denen einer papuanischen Stellvertreter-Population des neuguineani-
schen Hochlands verglichen, um so potentiell austronesisch-ancestral
informative Marker (AIMs) zu identifizieren. Mit ihrer Hilfe wur-
den dann AIM-Diversitäten aller pazifischer Stichproben berechnet
und die Stärke der sich mit ihnen ergebenden Korrelation mit der
Migrations-Distanz zur Kandidaten-Population bestimmt.
Die stärksten signifikanten und negativen Spearman-Korrelationsko-
effizienten ergaben sich auf Grundlage autosomaler sowie Y-chromoso-
maler AIMs für indonesische Populationen (ρautosomal = −0, 597, p
< 0,001; ρY-DNA = −0, 631, p < 0,001). Nur für die mitochondrialen
Schätzer ergaben sich kleinere signifikante Koeffizienten außerhalb
der Inseln Südost-Asiens, welche gemeinhin als Herkunftsort der au-
stronesischen Siedler Remote Oceanias angesehen werden (vgl. „Hinter-
grund“, S. 234), nämlich für Populationen der Salomonen. Daß dort, in
Melanesien, die höchste mitochondriale AIM-Diversität vorgefunden
wurde, könnte damit zusammenzuhängen, daß sich nach Friedlaen-
der et al. (2007) bzw. Soares et al. (2011) auf den Salomonen mit die
höchsten Anteile an Haplogruppen finden, die mit dem Polynesischen
Motiv assoziiert sind (z. B. B4a*, B4a1a1, etc.). Innerhalb ISEAs (und
damit innerhalb des vermuteten Ursprungsorts der Austronesier Re-
mote Oceanias) findet sich jedoch mit ρmtDNA = −0, 626 (p = 0,002) der
nächstgrößere Korrelationskoeffizient für die mitochondrialen Daten.
Die anhand der autosomalen, mitochondrialen und Y-chromosoma-
len AIM-Diversitäten so identifizierten wahrscheinlichsten Ursprungs-
orte innerhalb der Inseln Südost-Asiens liegen in relativer geogra-
phischer Nähe zueinander, nämlich auf der Nordwest-Spitze Javas,
der Sumatra südlich vorgelagerten Mentawai-Inseln sowie Sumatra
selbst. Auch eine Interpolation der signifikant-negativen Spearman-
Korrelationskoeffizienten für die einzelnen Datensätze selbst (vgl.
Abb. 33, S. 251) verweisen auf einen Ursprungsort der austronesischen
Remote Oceanier innerhalb Indonesiens. In der Überblendung der In-
terpolationen aller Datensätze scheint der südöstliche Teil Sumatras
den besten Kandidaten für diesen Herkunftsort darzustellen. Die hier
vorgestellten Ergebnisse widersprechen damit der von vielen Autoren
(z. B. Donohue & Denham 2010, Brandão et al. 2016, Gray et al. 2009,
Ko et al. 2014, Soares et al. 2016, Tabbada et al. 2010, etc.) akzeptierten
Out of Taiwan-Hypothese, nach welcher die austronesischen Siedler Tai-
wans Remote Oceanias besiedelt hätten. Im Rahmen der vorliegenden
Arbeit konnten lediglich auf Grundlage der mitochondrialen Daten
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einige signifikant negative Korrelationen der AIM-Diversität mit der
Migrations-Distanz zu taiwanesischen Stichproben gefunden werden
(vgl. Abb. 33b, S. 251). Allerdings war die Stärke dieser Zusammenhän-
ge stets schwächer als für die letztlich identifizierte wahrscheinlichste
Kandidaten-Population der Mentawai-Inseln sowie der sie umgeben-
den sumatranischen Stichproben. Die Befunde der hier vorgestellten
Untersuchung liefern somit mehr Indizien für einen indonesischen
Herkunfts-Ort der initialen austronesischen Siedler Remote Oceanias,
so wie er beispielsweise von Hurles et al. (2002), Richards et al. (1998),
Soares et al. (2008), Trejaut et al. (2014), etc. favorisiert wurde. Daß die
auch in diesem Punkt widersprüchliche Datenlage den Schluß eines
taiwanesischen Ursprungsortes der Proto-Polynesier zuläßt, könnte
der Historie der Austronesier geschuldet sein: Die austronesische Kul-
tur ist nach Bellwood (1984 – 1985), Rolett et al. (2002) oder Sagart
(2016) in Süd-China entstanden, von wo aus sie sich über Taiwan im
gesamten Gebiet der Inseln Südost-Asiens ausbreitete (Matsumura
et al. 2018). Aufgrund der relativ kurzen Divergenz-Zeit vom Ab-
schluß dieser Expansion bis hin zur Ankunft der ersten (vermutlich
Express Train-)Migranten an der Grenze zu Remote Oceania (ca. 500 Jah-
re vom Ende der austronesischen Expansion in ISEA bis zu den ersten
Lapita-Spuren auf den St.-Matthias-Inseln), könnte sich die geneti-
sche Ausstattung der Bewohner des austronesischen Herkunftsortes
in Indonesien nicht wesentlich von der Taiwans unterschieden haben.
Diese frühe Homogenität der ozeanischen Siedler könnte die heuti-
ge Identifikation des finalen Herkunftsorts der Austronesier Remote
Oceanias erschweren.
Innerhalb des mit Hilfe des Korrelations-Ansatzes detektierten wahr-
scheinlichen Ursprungs-Ortes der austronesischen Besiedler Remote
Oceanias, dem südöstlichen Teil Sumatras, finden sich nach Jordan
et al. (2009) noch heute matrilokale Populationen. Sofern diese Ma-
trilokalität, welche nach den Autoren ancestral für austronesische
Populationen gewesen sein soll, auch zur Zeit der Initial-Besiedlung
Remote Oceanias bestand, so könnte dies – nach den im vorherigen
Kapitel gewonnenen Erkenntnissen darauf hindeuten, daß nur wenige
weibliche Individuen an dieser Kolonisierung beteiligt waren. Aus
dieser Vermutung könnte gleichzeitig (durch eine geringe Gründerpo-
pulationsgröße) erklärbar sein, weshalb heute innerhalb Polynesiens
die mitochondriale Diversität stark reduziert ist (vgl. Abb. 30b, S. 243).
4.4 schlussfolgerungen
Wie schon in früheren Arbeiten, zeigte sich auch im Rahmen der
hier durchgeführten Untersuchungen, daß die Migrations-Distanz
von Afrika ein wichtiger Prädiktor für Intrapopulations-Diversitäten
menschlicher Populationen ist. Im Gegensatz zu weltweit verteilten,
d. h. globalen Populationen, bei denen die Diversität tendenziell mit
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zunehmender Migrations-Distanz abnimmt, zeigte sich lediglich für
die mitochondrialen Diversitäten eine Reduktion innerhalb des pa-
zifischen Untersuchungsgebiets, während die autosomalen sowie Y-
chromosomalen Diversitäts-Schätzer tendenziell größer werden. Aus
dieser widersprüchlichen Tendenz kann geschlossen werden, daß sich
einige populationsgenetische Parameter, welche die Entwicklung der
Diversitäten im Untersuchungsgebiet hervorriefen, zwischen Frauen
und Männern signifikant unterschieden haben müssen.
Um zu überprüfen, ob Sex-biased Migration und damit Unterschie-
de in den Migrationsraten männlicher und weiblicher Individuen
zu den im vorangegangenen Absatz beschriebenen widersprüchli-
chen mitochondrialen und Y-chromosomalen Mustern hätten führen
können, wurde die Diversitäts-Entwicklung von 27 stellvertretenden
pazifischen Populationen modelliert. Im Rahmen dieser Modellie-
rung wurden biparentale, maternale sowie paternale Migrationsraten
geschätzt, die sich einerseits zwischen den betrachteten Repräsen-
tanten als auch innerhalb dieser Populationen signifikant vonein-
ander unterscheiden konnten. Dabei zeigte sich, daß unter den ge-
gebenen Modell-Prämissen ein mittlerer bis moderat hoher Anteil
an der Gesamt-Varianz der Intrapopulations-Diversitäten (gemessen
als erwartete Heterozygositäten) allein durch Sex-biased Migration er-
klärbar ist. Die Identifikation eines signifikanten Zusammenhangs
zwischen der maternalen und paternalen Emigrationsraten-Differenz
und dem Residenz-Verhalten läßt vermuten, daß das soziodemogra-
phische Residenz-Verhalten der den Pazifik bewohnenden Ethnien
ursächlich für das unterschiedliche Migrations-Verhalten sein könnte.
Das Residenz-Verhalten stellt sich dabei mit einem Determinations-
Koeffizienten von 0,213 jedoch nur als schwacher Prädiktor mit gerin-
ger effektiver Stärke dar.
Besonders die Quantität der geschätzten autosomalen und Y-chromo-
somalen Migrationsraten (und in geringerem Maße auch die der mito-
chondrialen Schätzer) lassen sich unter Annahme einer Express Train-
Besiedlung der melanesischen und polynesischen Inseln Remote Oceani-
as gut erklären. Lediglich die mitochondrialen Daten lassen alternativ
auch eine Slow Boat-Interpretation zu. Wenn – unter Einbeziehung der
Indizien und Schlußfolgerungen aus den vorherigen Teilen der vorlie-
genden Arbeit – jedoch die Express Train-Theorie als plausibles Modell
für die Expansion austronesisch-sprachiger Menschen nach Polynesien
angenommen wird, so scheinen die geschätzten mitochondrialen Mi-
grationsraten darauf hinzudeuten, daß ein weitaus geringerer Anteil
an Frauen an dieser Express Train-Migration beteiligt war als Männer.
Dies könnte ursächlich für die Ausbildung der widersprüchlichen mi-
tochondrialen und Y-chromosomalen Diversitäts-Muster gewesen sein:
Aufgrund der geringen weiblichen Gründerpopulationsgröße führte
der Gründereffekt zu einer starken Reduktion der mitochondrialen
Diversitäten der Proto-Polynesier. Darüber hinaus wurde im zwei-
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ten Teil dieser Arbeit beobachtet, daß die austronesisch-papuanische
Durchmischung in geographischer Nähe zu Neuguinea am größten
ist und mit zunehmender geodätischer Distanz zu Neuguinea tenden-
ziell abnimmt. Dieser Admixture-Gradient bewirkte zudem, daß die
Asien-nahen Abkömmlinge der Express Train-Migranten durch stärke-
ren Genfluß mit indigenen Papuanern diverser wurden, als die weiter
von Neuguinea siedelnden Austronesier in Remote Oceania. Dadurch
könnte erklärbar sein, weshalb die Diversität der pazifischen Popula-
tionen mit zunehmender Distanz nach Afrika abnimmt. Die Zunahme
der Y-chromosomalen Diversität mit dieser Migrations-Distanz kann
hingegen leicht durch eine geringere Wirkung des Gründereffekts (we-
gen größerer männlicher Gründerpopulationsgröße) sowie stärkerem
Genfluß der Einwanderer mit papuanischen Populationen (Sex-biased
Admixture) erklärt werden. Aufgrund der größeren männlichen Grün-
derpopulationsgröße hatten diese Prozesse auch eine Zunahme der
autosomalen Diversität mit zunehmender Migrations-Distanz nach
Afrika im pazifischen Untersuchungsgebiet zur Folge. Daß der Anteil
nach Remote Oceania einwandernder austronesischer Frauen gerin-
ger als der immigrierender Männer war, könnte beispielsweise durch
das Residenz-Verhalten in der Ursprungspopulation dieser Siedler
erklärt werden. Tatsächlich wurde durch die Korrelation der Diversität
ancestral austronesischer Marker mit der innerpazifischen Migrations-
Distanz eine Region Sumatras als wahrscheinlichster Ursprungsort der
austronesischen Kolonisten Remote Oceanias identifiziert, der noch heu-
te durch eine hohe Anzahl matrilokaler Populationen gekennzeichnet




S C H L U S S F O L G E R U N G E N
1.1 wie sind die ozeanischen populationen biologisch
strukturiert?
Anhand der im Rahmen der vorliegenden Arbeit untersuchten Marker
rezenter Einwohner der südpazifischen Inseln läßt sich eine Struktu-
rierung der Populationen Ozeaniens erkennen, die grob der historisch
geprägten Einteilung in die Siedlungsgebiete Inseln Südost-Asiens
(malaiischer Archipel und Taiwan), Melanesien, Mikronesien, Neugui-
nea und Polynesien folgt. Dabei zeigen besonders die Einwohner der
Inseln Südost-Asiens eine enge Vergesellschaftung mit den Küsten-
Bewohnern des asiatischen Festlands. Eine ebenso enge Vergesellschaf-
tung ist aber auch zwischen den papuanisch-sprachigen Menschen
Neuguineas und den austronesisch-sprachigen Insel-Melanesiern fest-
stellbar. Generell stellen sich die polynesischen Siedler über alle unter-
suchten Datensätze hinweg als weitestgehend homogen dar. Weitaus
heterogener repräsentieren sich hingegen die Bewohner der ost- und
westmikronesischen Inseln, welche – abhängig von ihrem Lebensum-
feld – teilweise ähnliche Marker-Spektren wie die sie umgebenden
Regionen aufweisen und so einen starken Genfluß zwischen Mikro-
nesiern und den Bewohnern der anderen Siedlungsgebiete vermuten
lassen.
Als schlechter Prädiktor für die genetische Differenzierung hat sich
hingegen die linguistische Einteilung in Vertreter der austronesischen
und papuanischen Sprachfamilien erwiesen. In der Gesamtbetrach-
tung des Untersuchungsgebiets zeigte sich zwar eine biologische Dif-
ferenzierung, die grob der linguistischen folgt, diese kann auf lokaler
Ebene (d. h. innerhalb der identifizierten genetischen Cluster) jedoch
nur für eine Minorität der Marker-Systeme nachgewiesen werden.
Die Identifikation auf makroskopischer Ebene und das Verschwin-
den des korrelativen Effekts auf lokaler Ebene scheint gut durch die
Wirkung Distanz-vermittelter Isolation (isolation by distance) erklärbar
zu sein: Während Genfluß zwischen den austronesischen und papua-
nischen Populationen und damit ihre biologische Angleichung im
begrenzten geographischen Kontext möglich ist, lassen sich die weiter
entfernt von Neuguinea, dem heutigen Hauptverbreitungs-Gebiet der
papuanischen Kultur, vorfindbaren Austronesier wegen fehlenden
genetischen Austausches noch gut von den Papuanern abgrenzen.
Isolation by distance sowie unterschiedliche maternale und paternale
Migrationsraten könnten zudem erklären, weshalb lediglich anhand
der autosomalen und Y-chromosomalen (nicht jedoch für die mito-
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chondrialen und kraniometrischen Daten) signifikante Unterschiede
zwischen den Bewohnern der Regionen beiderseits der biogeographi-
schen Wallace-Linie detektiert werden konnten. Ansonsten wurden
lediglich für die benachbarten Ost-Indonesier und West-Papuaner über
alle Datensätze signifikante Unterschiede detektiert (und damit die
humanbiologische Signifikanz der biogeographischen Lydekker-Linie
nachgewiesen).
Während sich anhand der autosomalen Marker eine starke Ver-
gesellschaftung der Polynesier mit den asiatisch geprägten Bewoh-
nern der Inseln Südost-Asiens zeigte, legte eine Analyse der Marker-
Frequenz-Spektren der mitochondrialen und Y-chromosomalen Daten
eher eine enge Beziehung der Polynesier zu den Insel-Melanesiern
offen, über welche diese Bewohner Remote Oceanias mit den Papua-
nern Neuguineas in Verbindung stehen. Erst eine Analyse der Anteile
asiatisch-stämmiger (und damit austronesischer) sowie papuanischer
Haplogruppen in den melanesischen, mikronesischen und polyne-
sischen Regionen Remote Oceanias zeigte, daß besonders die Poly-
nesier (und in etwas abgeschwächter Form auch die Mikronesier)
mitochondrial auf einen asiatischen Ursprung hinweisen, während die
Y-chromosomalen Haplogruppen-Anteile eher für eine papuanische
Genese dieser Gruppen sprechen (vgl. Abb. 15, S. 93). Den gleichen
Rückschluß lassen aber auch die als Asian Ancestries geschätzten An-
teile asiatischer Marker-Varianten (im Vergleich zu den papuanisch-
stämmigen Marker-Varianten) zu (vgl. beobachtete Asian Ancestries in
Abb. 25a, S. 176). Damit konnten die Widersprüche, die in zahlreichen
Arbeiten zuvor als diskrepante maternale und paternale Signaturen
der Polynesier beschrieben wurden (vgl. Kayser et al. 2006), auch in
den im Rahmen der vorliegenden Arbeit analysierten Datensätzen
identifiziert werden.
1.2 wie sind die widersprüchlichen signaturen der hu-
manen teilgenome zustande gekommen?
Wie diese widersprüchlichen Signaturen der rezenten Bewohner Remo-
te Oceanias, die auf einen dualen Ursprung der Polynesier hinweisen,
entstanden sein könnten, stand als zentrale Fragestellung im Fokus
dieser Arbeit. Als mögliche Erklärungs-Ansätze für die Diskrepanzen
(primär) mitochondrialer und Y-chromosomaler Signaturen wurden
dabei zunächst i) eine selektive Veränderung der Marker-Spektren, ii)
wenige singuläre, dafür aber große Populations-Anteile betreffende,
Admixture-Ereignisse zwischen den nach Remote Oceania migrieren-
den Austronesiern und den Papuanern Near Oceanias sowie iii) eine
Verpaarungs-Präferenz austronesischer Frauen mit papuanischen Män-
nern bzw. papuanischer Frauen für austronesische Männer (Sex-biased
Admixture) erachtet.
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Für eine Vielzahl der Marker-Varianten untersuchter Teilgenome hin-
weg wurden Korrelationen zwischen ihren Häufigkeiten und der Prä-
senz einzelner Selektions-Faktoren beobachtet. Trotz der Signifikanz
dieser Zusammenhänge scheint die selektive Wirkung jedoch quantita-
tiv nicht ausreichend stark genug gewesen zu sein, um die beobachtba-
ren Diskrepanzen (durch eine Verschiebung von Marker-Häufigkeiten)
hervorzurufen, welche sich im pazifischen Untersuchungsgebiet beob-
achten lassen. Aber auch eine Erklärung der widersprüchlichen gene-
tischen Signaturen durch wenige singuläre Genfluß-Ereignisse mit ver-
schiedenen maternalen bzw. paternalen Populations-Anteilen scheint
fraglich. Zwar konnten final Admixture-Baum-Topologien identifiziert
werden, welche einerseits mit der allgemein akzeptierten Besiedlungs-
abfolge Ozeaniens in Einklang zu bringen sind und gleichzeitig die zur
Rekonstruktion herangezogenen f -Statistiken hinreichend erklären.
Allerdings konnte unter Einbeziehung zweier weiterer Stellvertreter-
Populationen kein solcher Graph identifiziert werden. Des Weiteren
entspricht einer der geschätzten autosomalen Admixture-Parameter,
welcher einen signifikant kleineren autosomalen als mitochondrialen
bzw. Y-chromosomalen Beitrag zur taiwanesischen Hybrid-Population
impliziert (vgl. Abb. 23, S. 168 und Tab. 8, S. 169), nicht der biologi-
schen Erwartung autosomaler Admixture-Anteile, die stets zwischen
den maternalen und paternalen Admixture-Raten liegen sollten. Aus
diesen Gründen scheiden die selektive Verschiebung von Marker-
Frequenz-Spektren sowie großflächig wirkende Admixture-Ereignisse
als Erklärungs-Ansätze für die diskrepante Datenlage aus.
Die widersprüchlichen Signaturen, die sich besonders eindrucksvoll
im Vergleich der mitochondrialen und Y-chromosomalen Daten zeigen,
deuten vielmehr darauf hin, daß an ihrer Ausbildung geschlechtsspezi-
fische Prozesse beteiligt waren. Als solcher für die diskrepanten Daten
ursächlicher geschlechtsspezifischer Prozess wurde in der Vergangen-
heit gelegentlich Sex-biased Admixture diskutiert. Daß die Wirkung
einer solchen Verpaarungs-Präferenz (entweder genetisch austronesi-
scher Frauen mit papuanischen Männern oder papuanischer Frauen
mit austronesischen Männern) im Zuge der austronesischen Expansi-
on und der während ihr erfolgten Kolonisierung Remote Oceanias in
den vergangenen 4500 Jahren im Stande gewesen sein könnte, konträre
maternale und paternale genetische Muster im Untersuchungsgebiet
hervorzurufen, wurde im Rahmen einer gleichungsbasierten Modellie-
rung gezeigt. Die durch eine Optimierung der modellierten an die aus
empirischen Daten geschätzten Asian Ancestries erhaltenen Modell-
Parameter (vgl. Tab. 9, S. 173) zeigen u. a., daß bereits eine kleine
Verpaarungs-Präferenz austronesischer Frauen mit – ihrem Genom
nach mehrheitlich – papuanischen Männern mittlere Anteile in der
Gesamt-Variabilität der Asian Ancestries im gesamten Untersuchungs-
gebiet erklären können. Diese mittleren Determinationskoeffizienten
(zwischen 0,347 und 0,453) indizieren jedoch auch, daß es möglicher-
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weise weitere Faktoren geben könnte, welche zu einer genetischen
Ungleichverteilung asiatischer (austronesischer) bzw. papuanischer
mtDNA- bzw. NRY-Varianten führten.
Beispielsweise könnten auch sich innerhalb einzelner Populationen
unterscheidende maternale und paternale Migrationsraten zur beob-
achteten diskrepanten Verteilung asiatischer/papuanischer Marker in
den unterschiedlichen Regionen des Untersuchungsgebiets geführt
haben. Diese Schlußfolgerung legte zumindest eine Schätzung der
autosomalen, maternalen und paternalen Migrationsraten im Rah-
men der Anpassung der modellierten pazifischen an die empirisch
beobachtete Diversitäts-Verteilung nahe. Hierbei wurden für 27 reprä-
sentative Populationen des Süd-Pazifiks (asymmetrische) maternale
und paternale Migrationsraten geschätzt, die sich nach Maßgabe ihrer
95 %-Konfidenz-Intervalle teilweise signifikant voneinander unter-
schieden. Die Modelle zur Diversitäts-Verteilung konnten unter den
optimierten Parameter-Ausprägungen größere Anteile in der geogra-
phischen Verteilung von Intrapopulations-Diversitäten erklären, als
die im vorherigen Absatz erwähnten gleichungsbasierten Modelle (59
– 77 %). Es bleibt zu vermuten, daß eine kombinierte Modellierung des
Effekts des Sex-biased Admixtures sowie der Sex-biased Migration (unter-
schiedliche männliche und weibliche Migrationsraten) noch größere
Anteile in der geographischen Variabilität der autosomalen, mito-
chondrialen und Y-chromosomalen Marker-Verteilungen aufklären
könnten.
1.3 ist ein einfluss des residenz- auf das migrations-
verhalten nachweisbar?
Bereits in einigen früheren Arbeiten wurde diskutiert, ob das sozio-
demographische Residenz-Verhalten verschiedener pazifischer Gesell-
schaften Einfluß auf das Migrations-Verhalten der zu ihnen gehören-
den Frauen und Männer nehmen könnte (z. B. Gomes et al. 2017,
Hudjashov et al. 2018, Lum et al. 2002, etc.). Der Zusammenhang
zwischen der Wohnort-Wahl (Residenz) nach der Vermählung eines
Paares und dem Migrations-Verhalten wurde dabei jedoch stets le-
diglich spekuliert und für die betrachteten Ozeanier nie prozessual
untersucht. Um zu überprüfen, ob sich innerhalb des gesamtpazi-
fischen Untersuchungsgebiets Indizien für einen solchen, potentiell
kausalen Zusammenhang finden lassen, wurden zunächst für die 27
pazifischen Repräsentanten-Populationen, für welche Migrationsraten
geschätzt wurden, Beschreibungen des Residenz-Verhaltens recher-
chiert und diese Nennungen in eine Residenz-Skala (von -1 bis +1)
transkribiert, welche die Affinität dieser Stellvertreter-Entitäten zur
Matrilokalität (-1) bzw. Patrilokalität (+1) angibt. Im Rahmen einer
linearen Regressions-Analyse konnte schließlich ein signifikanter Zu-
sammenhang zwischen diesem Residenz-Wert und der Differenz der
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paternalen und maternalen Emigrationsrate nachgewiesen werden
(vgl. Abb. 32, S. 249).
Dieser Befund zeigt, daß ein (wenn auch nicht zwangsläufig kausa-
ler) Zusammenhang zwischen dem Residenz- und Migrations-Verhalten
innerhalb des Süd-Pazifiks vorliegt. Kausal könnte dieser lineare Zu-
sammenhang so erklärt werden, daß in matrilokalen Populationen,
in denen sich mehr Paare nach ihrer Vermählung am Herkunftsort
der Frau niederlassen, weniger Frauen emigrieren. Dieselbe Logik gilt
analog auch für die Männer in patrilokalen Ethnien. Das Residenz-
Verhalten könnte somit ursächlich für unterschiedliches geschlechts-
spezifisches Migrations-Verhalten (und damit für Sex-biased Migration)
sein. Die effektive Stärke des Zusammenhangs ist mit R2 = 0, 213
allerdings nur relativ gering. Das Residenz-Verhalten scheint somit le-
diglich einen schwachen Prädiktor für die Emigrationsraten-Differenz
darzustellen, d. h. daß das Residenz-Verhalten lediglich eine schwache
gesellschaftliche Konvention darzustellen scheint.
1.4 kann das express train- oder das slow boat-modell
die heutige verteilung biologischer marker besser
erklären?
Im Rahmen aller drei Teile der vorliegenden Arbeit wurden zahlreiche
mikroevolutive Signaturen identifziert, die teilweise als Belege sowohl
für die Slow Boat-Theorie (Oppenheimer & Richards 2001) als auch für
das Express Train-Modell (Diamond et al. 1988) ausgelegt werden kön-
nen. Erst der Einbezug der von beiden konträren Theorien postulierten
Besiedlungs-Dynamiken Remote Oceanias in die gleichungsbasierten
Modellierungen zeigte, daß eine Kolonisierung der Inseln Melanesiens
(sowie Samoas und Tongas) durch weitestgehend unadmixte Austrone-
sier, so wie dies in der Express Train-Theorie formuliert wurde, besser
mit der rezent beobachtbaren Verteilung asiatischer Marker-Varianten
(Asian Ancestry) im Untersuchungsgebiet in Einklang zu bringen ist
(vgl. Abb. 25a – d, S. 176 – 179). Die dabei emulierten Express Train-
Modelle waren durchweg im Stande, einen größeren Anteil der Asian
Ancestry-Variabilität innerhalb des Süd-Pazifiks zu erklären, als dies
durch die Einwanderung bereits genetisch mit den Papuanern durch-
mischter asiatisch-stämmiger Erstbesiedler Remote Oceanias, so wie
dies im Slow Boat-Modell beschrieben wird, möglich war.
Insgesamt wurden drei Varianten des Express Train-Modells getestet.
Sie waren durchweg im Stande, die R2-Werte für das (autosomale,
mitochondriale und Y-chromosomale) Slow Boat-Modell zu übertreffen.
Auch wenn sich diese drei Modell-Varianten nicht signifikant hinsicht-
lich ihrer Residual-Varianzen unterscheiden, so stellt sich – aufgrund
der tendenziell größeren Vorhersagekraft – dennoch ein Szenario der
Besiedlung Remote Oceanias am plausibelsten dar, in dem die austrone-
sischen Express Train-Migranten aus den noch weitestgehend asiatisch
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geprägten Inseln Südost-Asiens die Kolonisten der noch unbesiedelten
pazifischen Inseln darstellten (Abb. 25c, S. 178).
1.5 ist die entstehung der rezenten polynesier aus den
lapita-menschen denkbar?
Im vorangegangenen Kapitel wurde erörtert, daß die bis dahin unbe-
völkerten westlichen Inseln Remote Oceanias (Santa Cruz- und Reef-
Inseln, Vanuatu, Neukaledonien, Fidschi, Niue, Samoa und Tonga),
den Indizien nach wahrscheinlich durch eine Menschen-Gruppe mit
weitestgehend rein austronesischen Merkmalen initial besiedelt wur-
den. Diese im gleichungsbasierten Modell emulierten Personen finden
ihre Entsprechung in den mit der Lapita-Kultur assoziierten Men-
schen, welche – nach aktuellem Kenntnisstand – die Initialbesiedler
Remote Oceanias waren. Tatsächlich zeigten neuere Analysen der aDNA
aus frühen Lapita-Knochen (Posth et al. 2018, 2019, Skoglund et al.
2016), daß diese ersten Remote Oceanier Marker-Varianten trugen, die
weitestgehend auf einen südostasiatischen Ursprung zurückzuführen
sind. Besonders anhand von Lapita-Individuen aus Vanuatu läßt sich
jedoch nachverfolgen, daß bereits kurz nach der Erstbesiedlung se-
kundärer Genfluß aus dem Umfeld Neuguineas papuanische Marker-
Varianten nach Remote Oceania hinein brachte (Lipson et al. 2018).
Diese Beobachtung stützt zugleich die Ergebnisse der unter optima-
len Parameter-Werten erhaltenen gleichungsbasierten Nachbildung
der Asian Ancestries, die ebenso eine baldige Zunahme papuanischer
Marker-Varianten nach der Initialbesiedlung indiziert (vgl. Abb. 26b,
S. 182). Vermutlich aufgrund der sich bald einstellenden Migrations-
Dynamik und anderer populationsgenetischer Prozesse, wurde das
Vordringen papuanischer Gen-Varianten in Richtung des östlichsten
Rands des Lapita-Siedlungsgebiets immer weiter abgepuffert, so daß
die frühen Einwohner West-Polynesiens eine weitaus höhere Asian
Ancestry bewahren konnten, als die Bewohner Vanuatus.
Beispielsweise zeigten Hagelberg (1997), Lipson et al. (2018) und
Skoglund et al. (2016), daß sich die frühen Lapita genetisch von den
rezenten Bewohnern Remote Oceanias noch stark unterschieden. Aus
diesem Grund scheint die Gültigkeit des Lapita only-Modells (Green
1967) (und damit die direkte Entwicklung der Polynesier aus den mit
der Lapita-Kultur assoziierten Menschen ohne zusätzliche genetische
Einmischungen) wenig plausibel. Nach den im Rahmen der vorlie-
genden Arbeit durchgeführten Modellierungen scheint jedoch die
Entwicklung der geographischen Verteilung von Asian Ancestries aus
den durch sekundären papuanischen Genfluß weiter hybridisierten
austronesischen Lapita-Menschen durchaus denkbar. Die Vorstellung,
daß die rezenten Polynesier durch Admixture eines austronesisch-
geprägten Substrats (Lapita-Genom) mit einem nach der Initialbe-
siedlung Remote Oceanias ankommenden papuanischen Superstratums
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entstanden sein können, scheint damit möglich. In diesem Falle hätten
die Lapita definitiv einen großen Beitrag zum heutigen Genom der
Polynesier als Lieferanten der asiatisch-geprägten (austronesischen)
Marker-Varianten geleistet. Diese Interpretation läßt auch der rekon-
struierte Admixture-Baum (vgl. Abb. 23, S. 168) der vorliegenden Arbeit
zu, wenngleich seine Validierung aufgrund der zuvor erörterten Kritik-
Punkte weitere Investigationen erfordert.
1.6 welche generelle migrations-dynamik herrschte im
süd-pazifik?
Für die im Rahmen der vorliegenden Arbeit betrachteten vier Marker-
Systeme (autosomale Gene, mtDNA- bzw. Y-DNA-SNPs/Indels und
kraniometrische Dimensionen) wurde ein Zusammenhang zwischen
biologischer und geodätischer Distanz beobachtet (vgl. Abb. 16, S. 94).
Diese Beobachtung läßt sich als Indiz dafür interpretieren, daß Distanz-
vermittelte Isolation (isolation by distance) einen wichtigen Faktor bei
der Diversifizierung pazifischer Populationen darstellte und somit
populationsgenetisch eine große Rolle spielte: Während zwischen geo-
graphisch benachbarten Wohnorten häufig Migrationen stattfanden,
die zu einer kontinuierlichen genetischen Homogenisierung der dort
lebenden Menschen führten, gab es kaum Genfluß zwischen weit
entfernten pazifischen Regionen, so daß die dort erworbenen neuen
Marker-Varianten kaum geteilt wurden.
Auch eine Analyse aufgezeichneter intendierter Kanufahrten und
zufälliger Verdriftungen moderner Polynesier, die – überwiegend
im 19. Jahrhundert – ohne westliche Navigations-Hilfen stattfanden,
zeigte, daß Migrationen zu nahe liegenden Archipelen gegenüber
Reisen über weite Distanzen bevorzugt wurden (Abb. 24b, S. 170). Der
dabei gefundene Zusammenhang zwischen Migrations-Distanz und
-Wahrscheinlichkeit, welcher die Form eines exponentiellen Verfalls be-
schreibt, indiziert sogar eine starke Bevorzugung kurzer Migrationen
gegenüber langen Reisen. Ein ähnlicher Zusammenhang wurde auch
im Rahmen der Schätzung mittlerer Migrationsraten im Zuge der
Rekonstruktion der Ausprägung der rezenten pazifischen Diversitäts-
Verteilung während der austronesischen Expansion ermittelt. Ein Ver-
gleich der dabei geschätzten Migrations-Dynamik mit dem aus den
zuvor erwähnten empirischen Beobachtungen abgeleiteten Zusammen-
hangs zwischen Migrations-Distanzen und Migrationsraten (vgl. Abb.
B.7, S. 359) indiziert jedoch eine stärkere Bevorzugung von Migrations-
raten über weitere Distanzen. Aus dieser Abnahme der Bereitschaft
zur Migration über weite Distanzen, welche die rezente im Vergleich
zur mittleren Dynamik erkennen läßt, kann geschlossen werden, daß
es nach Abschluß der Besiedlung des Pazifiks zu einem Kollaps von
Reisen über weite Distanzen gekommen sein könnte. Die Vermutung
eines solchen Kollapses wurde beispielsweise von Weisler (2002) auf
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Grundlage archäologischer Befunde postuliert und konnte im Rahmen
der vorliegenden Arbeit erstmals durch physisch-anthropologische
Indizien untermauert werden. Die Frage nach der Ursächlichkeit der
Einstellung von Reisen bzw. Migrationen über weite Distanzen bleibt
jedoch weiterhin offen.
Die Fähigkeit der frühen Besiedler Ozeaniens, über weite Distanzen
zu migrieren, könnte zudem auch erklären, weshalb viele der aus dem
zoo- und phytogeographischen Kontext bekannten biogeographischen
Linien scheinbar keine großen Barrieren für menschliche Populationen
darstellten (siehe „Wie sind die ozeanischen Populationen biologisch
strukturiert?“, S. 273). Die grundsätzlich große Mobilität der Bewohner
des Süd-Pazifiks zeigt, daß sich die Besiedlungsgeschichte Ozeaniens
als hochkomplexe Historie mit einigen wenigen Migrationen über wei-
te Distanzen und einer Vielzahl v. a. lokal begrenzter Wanderungen
darstellt. Diese Beobachtung führt zudem gleichzeitig die Versuche,
die Menschheitsgeschichte durch simple Admixture-Bäume mit singu-
lären Hybridisierungs-Ereignissen darzustellen, ad absurdum.
1.7 wo ist der wahrscheinliche ursprungsort der au-
stronesischen kolonisten remote oceanias zu su-
chen?
Weitestgehend unstrittig ist, daß die austronesische Kultur initial im
Bereich der südchinesischen Küstenlinie entstanden ist (vgl. Sagart
2016) und sich von dort aus über Taiwan und die Philippinen weiter
über die Inseln des Süd-Pazifiks ausbreitete. Die Frage nach dem tat-
sächlichen Ursprungsort der austronesischen Besiedler Remote Oceanias
(vermutlich Menschen der Lapita-Kultur) wird jedoch noch kontrovers
diskutiert. Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurde sich dieser Fra-
ge durch die Identifikation der Kline mit der stärksten Abnahme der
Diversität ancestral informativer Marker genähert. Die auf diese Weise
identifizierten, dem vermutlichen Ursprungsort der austronesischen
Kolonisten Remote Oceanias nächstgelegenen Stichproben autosomaler,
mitochondrialer sowie Y-chromosomaler Daten, wurden über alle drei
Datensätze hinweg im Gebiet der südwestlichen Inseln Südost-Asiens
gefunden. Eine Interpolation der Korrelationskoeffizienten (vgl. Abb.
33, S. 251) legt den Schluß nahe, daß der ultimative Ursprungsort
der ersten Siedler der bis dahin unbevölkerten Inseln des westlichen
Remote Oceanias von Sumatra stammen.
Dieser Befund widerspricht einerseits zahlreichen Arbeiten, welche
von einer taiwanesischen Heimat der Proto-Polynesier ausgehen (z. B.
Ko et al. 2014). Andererseits fanden auch andere Forscher Hinweise
auf eine indonesische Ur-Heimat der Lapita-Leute (z. B. Soares et
al. 2008, Trejaut et al. 2014). In der Gesamtbetrachtung zeigen diese
Befunde sowie die Schlußfolgerungen aus der vorliegenden Arbeit,
daß die Kolonisierung Remote Oceanias nicht im Zuge der Ausbreitung
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der austronesischen Kultur über die Inseln Südost-Asiens erfolgt sein
muß, sondern, daß auch eine Besiedlung nach der vollständigen Aus-




R E K O N S T R U K T I O N D E R PA Z I F I S C H E N
B E S I E D L U N G S G E S C H I C H T E
Die nachfolgende Rekonstruktion der Besiedlungsgeschichte der In-
seln des Süd-Pazifiks basiert weitestgehend auf den im Rahmen
der vorliegenden Arbeit gewonnenen Erkenntnissen und den daraus
gezogenen Schlußfolgerungen sowie den anhand von Radiocarbon-
Datierungen gesicherten frühesten Besiedlungs-Zeitpunkten einzelner
Inseln. Lediglich die Abfolge der frühen Besiedlung Near Oceanias und
die dabei ablaufenden Prozesse stützen sich auf die Befunde frühe-
rer Arbeiten. Das so gewonnene Modell zur Besiedlungsabfolge der
südpazifischen Inseln wurde in Abb. 34 graphisch veranschaulicht.
Die Besiedlungsgeschichte der pazifischen Inseln begann mit der
Ankunft der aus Afrika (vermutlich entlang der südasiatischen Küste;
Macaulay et al. 2005) auswandernden Out of Africa-Migranten, die
sich wegen des niedrigen Meeresspiegels während der letzten Eiszeit
rasch über das Gebiet Sundas (westlicher Teil der Inseln Südost-Asiens
und malaiische Halbinsel) ausbreiten konnten. Diese frühen Siedler
des malaiischen Archipels konnten vor ca. 50 ka BP schließlich die
Meerenge zwischen Sunda- und dem Sahul-Land überwinden und so
Neuguinea und Australien besiedeln (Clarkson et al. 2015, O’Connell
& Allen 2015). Bis ca. 29 ka BP wurden so schließlich alle Bereiche
Neuguineas sowie die Inseln der Salomonen kolonisiert (Lum et al.
2002) (Abb. 34a).
Ein Anstieg des Meeresspiegels zum Ende der letzten Eiszeit hin
isolierte schließlich Teile der damaligen Bewohner Near Oceanias von-
einander, so daß sich um Neuguinea herum eine eigenständige Kultur
(das Papuanische) mit charakteristischen genetischen Eigenschaften
herausbildete, die sich von den Einwohnern der Sunda-Landmasse,
die schließlich auch in einzelne Inseln zerfiel, unterschied (Papua-
Genese; Abb. 34b). Zusätzlich zur geographischen Isolierung der eher
kontinentalasiatisch beeinflußten und papuanischen Populationen
könnte aber auch eine austroasiatische Migration ins Sunda-Gebiet
(vgl. McColl et al. 2018) hinein eine Diversifizierung beider Gruppen
beschleunigt haben.
Im Rahmen der austronesischen Expansion breitete sich zwischen
5500 und 4000 Jahren BP die austronesische Kultur, welche in Süd-
China (oder möglicherweise Taiwan) entstanden ist, über die Inseln
Südost-Asiens aus (Abb. 34c). Wie die Emulation dieser austrone-
sischen Expansion im gleichungsbasierten Modell nahe legte, scheinen
die Austronesier nicht nur dominanter gegenüber den früheren Be-
wohnern der Inseln Südost-Asiens gewesen zu sein, sondern auch
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Abb. 34: Rekonstruierte Besiedlung Remote Oceanias
Die Abbildungen auf der vorherigen Doppelseite zeigen die menschliche
Besiedlungsgeschichte Remote Oceanias, so wie sie sich anhand der in der
vorliegenden Arbeit identifizierten rezenten Populations-Affinitäten und
-Dynamiken darstellt. a: Besiedlung der Inseln Near Oceanias im Anschluß
an die Out of Africa-Migration (gelb). Diese erste Migration endete ca. 29
ka BP mit der Kolonisierung der letzten Inseln der zentralen Salomonen. b:
Aufgrund des Meeresspiegel-Anstiegs zum Ende der letzten Eiszeit wurden
die östlich der Wallace-Linie lebenden Ozeanier von den westlich siedelnden
frühen Bewohnern der Inseln Südost-Asiens isoliert. Diese Isolation war
ursächlich für die Ausbildung eines papuanischen Geno- und Phänotyps
(Papua-Genese; rot). c: Vor etwa 5500 Jahren entstand die austronesische
Kultur (blaue Farbe) mit charakteristischen, asiatisch-stämmigen Marker-
Varianten, welche sich rasch über die Inseln Südost-Asiens ausbreiteten. d:
Die Besiedlung Remote Oceanias begann mit der Kolonisierung der Asien-
nahen, westmikronesischen Inseln (Marianen und Palau) durch Einwohner
der Philippinen (ca. 3500 Jahre vor heute). An dieser Kolonisierung waren
vermutlich sowohl Austronesier als auch einige der zuvor ISEA besiedeln-
den frühen Asiaten beteiligt. e: Kurz darauf gelangten im Rahmen einer
Express Train-Migration die ersten austronesischen Siedler (vermutlich von
Sumatra stammend) in die Grenzregion von Near und Remote Oceania, wo
sie sich einerseits im Bismarck-Archipel als Lapita-Leute niederließen und
andererseits als solche die noch unbesiedelten Inseln Melanesiens und
die ersten polynesischen Inseln besetzten (ca. 3300 – 2800 a BP). f – g:
Durch Genfluß zwischen den austronesischen Einwohnern Remote Ocea-
nias und den Papuanern Neuguineas bzw. der Salomonen bildeten sich
schließlich asiatisch-papuanische bzw. austronesisch-papuanische Hybrid-
Populationen innerhalb Melanesiens, Mikronesiens und West-Polynesiens.
h: Durch populationsgenetische Prozesse (z. B. stärkere Verdrängung der
Papuaner durch die Austronesier, Sex-biased Admixture, Sex-biased Migra-
tion, etc.) bildete sich ein austronesisch-papuanischer Gradient zwischen
Neuguinea und den westpolynesischen Inseln aus, wodurch die Kolonisten
der zentral- und ostpolynesischen Archipele deutlich mehr asiatische als
papuanische Marker-Varianten repräsentieren (v. a. in den Autosomen und
dem Mitochondriom). i: Migration auf lokaler Ebene führte zudem zur
Einbringung weitere austronesischer Gen-Varianten in die westlichen und
östlichen Randgebiete Mikronesiens (durch Immigranten von den Inseln
Südost-Asiens bzw. aus Polynesien) bzw. papuanisch-stämmiger Marker-
Varianten aus Melanesien.
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gegenüber den Papuanern, die vom Westen her immer weiter bis zu
ihrem neuguineanischen Hauptverbreitungs-Gebiet zurückgedrängt
wurden. Ursächlich für diese Dominanz könnten ertragreichere Agrar-
Techniken zusammen mit dem Erwerb nautischen Wissens gewesen
sein, welche eine schnelle Ausbreitung der Austronesier sowie eine
starke Integrations- und Adaptions-Fähigkeit bewirkten. Aufgrund
gleich großer Fekunditäten erscheint eine Assimilation der ursprüngli-
chen papuanischen Bewohner durch die austronesischen Einwanderer
jedoch eher unwahrscheinlich. Denkbar ist jedoch auch die Nischen-
Integration der eher in den Küsten-Gebieten siedelnden Austronesier,
die dann aufgrund eines Dominanz-Effekts zur (vielleicht auch gewalt-
samen) Verdrängung der Papuaner führte. Dennoch kam es zusätzlich
auch zum Genfluß zwischen den Menschen beider Ethnien, wobei
eine leichte Präferenz der Verpaarung austronesischer Frauen mit
papuanischen Männern wohl zu einer verstärkten Y-chromosomalen
Akkumulation papuanischer Marker im autosomal und mitochondrial
weitestgehend asiatisch geprägten austronesischen Genom geführt
hat.
Remote Oceania wurde schließlich erstmals ca. 3500 Jahre vor heu-
te durch die Besiedlung der westmikronesischen Inseln (Nördliche
Marianen, Palau) erschlossen. Aufgrund der geographischen Nähe zu
diesen Inseln liegt der Verdacht nahe, daß die Kolonisierung West-
Mikronesiens von den Inseln Südost-Asiens (möglicherweise den Phil-
ippinen) aus erfolgte. Hierfür sprechen neben den Befunden alter
DNA (Pugach et al. 2021) auch die noch im rezenten Genom vor-
findbaren Affinitäten der West-Mikronesier zu einigen Bewohnern
Südost-Asiens. Die im Rahmen der vorliegenden Arbeit durchge-
führte Analyse des mitochondrialen Haplogruppen-Spektrums zeigte
jedoch, daß es einen (im Vergleich zu den anderen Regionen Remote
Oceanias) verhältnismäßig hohen Anteil dieser mtDNA-Varianten gibt,
die weder einem austronesischen noch einem papuanischen Ursprung
zugewiesen werden konnten. Eine plausible Erklärung dieser Beobach-
tung könnte die Kolonisierung West-Mikronesiens durch eine Gruppe
von ISEA-Bewohnern gewesen sein, welche sowohl genetische Cha-
rakteristika der zuvor über die Inseln Südost-Asiens expandierenden
Austronesier als auch der früheren, indigenen Bewohner dieser Region
repräsentierten. Im hier vorgestellten Modell zur Besiedlungsabfol-
ge der südpazifischen Inseln wurde daher davon ausgegangen, daß
sich zum entsprechenden Zeitpunkt (ca. 3500 a BP) die Austronesier
noch nicht vollständig innerhalb Near Oceanias etablieren konnten (vgl.
blau-gelblicher Mischbereich auf den Philippinen in Abb. 34c und die
Besiedlung in Abb. 34d).
Nur kurze Zeit nach der Kolonisierung der ersten westmikrone-
sischen Inseln gelangten einige austronesische Bewohner der Inseln
Südost-Asiens (vermutlich in Sumatra heimisch) ins Bismarck-Archipel
sowie von dort aus weiter nach Remote Oceania, wo sie die Lapita-
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Kultur begründeten (Abb. 34e). Unter den Express Train-Migranten
dieser polynesischen Expansion, in deren Zuge die noch unbesiedel-
ten Inseln Melanesiens bis hin zu den westpolynesischen Archipelen
kolonisiert wurden, befand sich vermutlich nur ein geringer Anteil
an Frauen. Dadurch ist erklärbar, weshalb in Remote Oceanias, insbe-
sondere innerhalb des polynesischen Dreiecks, eine stark verringerte
mitochondriale Diversität beobachtbar ist, die mit einer Dominanz
der mit dem sog. Polynesischen Motiv assoziierten Haplogruppen
einhergeht.
Wegen der geographischen Nachbarschaft dieser Lapita-Leute und
der indigenen papuanischen Bewohner des Bismarck-Archipels kam
es schnell zur genetischen Durchmischung der Immigranten (Abb.
34f). Aufgrund des Residenz-Verhaltens der weitestgehend patrilo-
kalen Papuaner und vermutlich matrilokalen Austronesier (vgl. Jor-
dan et al. 2009), wurde durch dieses Admixture zwar der autosomale
und Y-chromosomale Genpool der Lapita-Leute durch papuanisch-
stämmige Marker-Varianten angereichert, jedoch nicht das Lapita-
Mitochondriom. Dieser Prozess, der auch im Rahmen weiteren austro-
nesisch-papuanischen Genflusses zu Sex-biased Admixture (Verpaa-
rungs-Präferenz austronesischer Frauen mit papuanischen Männern)
und Sex-biased Migration (unterschiedliche männliche und weibli-
che Migrationsraten innerhalb einzelner Populationen) führte, hat-
te schließlich die Erhöhung der autosomalen und Y-chromosomalen
Genpool-Diversität der mitochondrial weiterhin weitestgehend austro-
nesischen (und damit wenig diversen) Individuen zur Folge.
Im Gegensatz zum Mitochondriom wurden in den untersuchten mi-
kronesischen Stichproben keine austronesisch-stämmigen Y-chromoso-
malen Marker gefunden. Die Mehrheit der vorgefundenen mikro-
nesischen NRY-Varianten hat jedoch einen papuanischen Ursprung.
Daraus kann geschlußfolgert werden, daß eventuell bereits vor der
Ausbreitung der West-Mikronesier über die restlichen Inseln Zentral-
und Ost-Mikronesiens eine Hybridisierung der frühen austronesischen
Mikronesier mit papuanischen Immigranten (z. B. auf Palau; vgl. Stone
et al. 2020) stattgefunden hat (Abb. 34g). Auf diese Weise könnten be-
reits im Zuge der Kolonisierung der restlichen mikronesischen Inseln
papuanische NRY-Varianten in dieses Siedlungsgebiet gelangt sein.
Bereits während und nach der Ausbreitung der West-Mikronesier
über weitere Inseln des zentralen Mikronesiens kam es zur weite-
ren austronesisch-papuanischen Hybridisierung der Bevölkerung der
bis dahin besiedelten melanesischen und polynesischen Inseln (Abb.
34h). Aufgrund der zuvor diskutierten Prozesse (Sex-biased Admix-
ture sowie durch unterschiedliches Residenz-Verhalten verursachte
Sex-biased Migration) entwickelte sich dabei ein Admixture-Gradient,
so daß die Bewohner der Neuguinea-nahen Inseln tendenziell mehr
papuanische Marker-Varianten in ihren Teilgenomen akkumulierten
als die geographisch weiter von Neuguinea entfernten Populationen.
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Unter den frühen Bewohnern des melanesisch-polynesischen Remote
Oceanias stellten sich daher die Proto-Polynesier als am ehesten den
ursprünglich asiatisch-austronesischen Genotyp repräsentierend dar.
Die Kolonisierung der restlichen polynesischen Inseln (polynesische
Expansion), die durch Nachfahren dieser weitestgehend ursprüngli-
chen Austronesier (von Samoa und Tonga aus) stattfand, erklärt auch,
weshalb die rezenten Polynesier noch große biologische Ähnlichkeiten
mit den heutigen Bewohnern der Inseln Südost-Asiens aufweisen.
Auch nach der Kolonisierung der noch heute bewohnten Inseln
Remote Oceanias kam es durch Migrationen über weite Distanzen,
demische Diffusion (auf lokaler begrenzter Ebene ablaufende Migra-
tion), sich zwischen Lokalitäten und Geschlechtern unterscheidende
Migrationsraten (Sex-biased Migration) sowie Sex-biased Admixture zur
weiteren genetischen Prägung des pazifischen Untersuchungsgebiets.
Auf diese Weise gelangten beispielsweise weitere asiatische Marker-
Varianten über die Inseln Südost-Asiens und über Polynesien nach
Ost- und West-Mikronesien, oder zusätzliche papuanische Marker-






TA B E L L E N
a.1 klassische genetische marker (abo, mns , rhesus)
Die Tabelle gibt einen Überblick über die im Rahmen der vorlie-
genden Arbeit verwendeten Stichproben für pazifische sowie global
verteilte Populationen wieder. Die Daten wurden dabei aus den un-
ter „Referenz“ aufgelisteten Publikationen gewonnen, wobei für jede
der aufgeführten Stichproben der Stichprobenumfang, siehe n(ABO),
n(MNS) und n(Rhesus), sowie die ermittelte geographische Referenzie-
rung angegeben wurde. Zusätzlich gibt die auf den folgenden Seiten
wiedergegebene Tabelle Auskunft über die Zugehörigkeit der Stichpro-
ben zu einem der ermittelten Cluster („Gruppe“ und „Untergruppe“)
und über die Sprachgruppen-Zugehörigkeit der beprobten pazifischen
Kohorten („Sprachgruppe“). Die Abkürzungen „AN“ bzw. „NAN“



































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































a.2 hla-klasse i- und -klasse ii-gene
Die Tabelle gibt einen Überblick über die im Rahmen der vorliegenden
Arbeit verwendeten Stichproben für pazifische sowie global verteilte
Populationen wieder. Die Daten wurden dabei aus den unter „Re-
ferenz“ aufgelisteten Publikationen gewonnen, wobei für jede der
aufgeführten Stichproben der Stichprobenumfang, siehe n(A), n(B),
n(C), n(DPA1), n(DPB1), n(DQA1), n(DQB1) und n(DRB1), sowie die
ermittelte geographische Referenzierung angegeben wurde. Zusätzlich
gibt die auf den folgenden Seiten wiedergegebene Tabelle Auskunft
über die Zugehörigkeit der Stichproben zu einem der ermittelten
Cluster („Gruppe“ und „Untergruppe“) und über die Sprachgruppen-
Zugehörigkeit der beprobten pazifischen Kohorten („Sprachgruppe“).
Die Abkürzungen „AN“ bzw. „NAN“ stehen dabei für austronesische
bzw. nicht-austronesische Sprachgruppen.
































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































Die Tabelle gibt einen Überblick über die im Rahmen der vorliegenden
Arbeit verwendeten Stichproben für pazifische sowie global verteilte
Populationen wieder. Die Daten wurden dabei aus den unter „Re-
ferenz“ aufgelisteten Publikationen gewonnen, wobei für jede der
aufgeführten Stichproben der Stichprobenumfang, siehe n(mtDNA),
sowie die ermittelte geographische Referenzierung angegeben wur-
de. Zusätzlich gibt die auf den folgenden Seiten wiedergegebene
Tabelle Auskunft über die Zugehörigkeit der Stichproben zu einem
der ermittelten Cluster („Gruppe“ und „Untergruppe“) und über die
Sprachgruppen-Zugehörigkeit der beprobten pazifischen Kohorten
(„Sprachgruppe“). Die Abkürzungen „AN“ bzw. „NAN“ stehen dabei
für austronesische bzw. nicht-austronesische Sprachgruppen.
































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































Die Tabelle gibt einen Überblick über die im Rahmen der vorliegenden
Arbeit verwendeten Stichproben für pazifische sowie global verteilte
Populationen wieder. Die Daten wurden dabei aus den unter „Re-
ferenz“ aufgelisteten Publikationen gewonnen, wobei für jede der
aufgeführten Stichproben der Stichprobenumfang, siehe n(Y-DNA),
sowie die ermittelte geographische Referenzierung angegeben wur-
de. Zusätzlich gibt die auf den folgenden Seiten wiedergegebene
Tabelle Auskunft über die Zugehörigkeit der Stichproben zu einem
der ermittelten Cluster („Gruppe“ und „Untergruppe“) und über die
Sprachgruppen-Zugehörigkeit der beprobten pazifischen Kohorten
(„Sprachgruppe“). Die Abkürzungen „AN“ bzw. „NAN“ stehen dabei
für austronesische bzw. nicht-austronesische Sprachgruppen.




















































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































a.5 verwendete landmarks und güte ihrer schätzer
Die auf der nachfolgende Seite dargestellte Tabelle gibt Auskunft über
die im Rahmen des entwickelten Verfahrens zur automatischen Identi-
fikation von Schädel-Meßpunkten verwendeten Landmarks. Darüber
hinaus wurden die p-Werte einseitiger Kolmogorov-Smirnov-Tests
(auf Abweichung der geschätzten Landmark-Positionen) sowie ihre
Signifikanzen (* für 0, 050 > p ≥ 0, 010, ** für 0, 010 > p ≥ 0, 001,
*** für p < 0, 001 sowie ° für eine Tendenz zur Signifikanz mit
0, 100 > p ≥ 0, 050) dargestellt. Siehe „Automatische Landmark-
Identifikation“ (S. 44) für weitere Informationen. Die dabei verwen-
deten Landmarks wurden entsprechend der Definitionen von Bräuer
(1988) determiniert. Lediglich die Landmarks der Orbitazentren (orc.l
und orc.r) wurden als die Punkte an der äußeren Umschlagskante der
Augenhöhle definiert, welche in entsprechend der Frankfurter Hori-
zontalebene ausgerichteten Individuen exakt zwischen dem höchsten
und tiefsten Punkt der Augenhöhlenränder liegen.
A.5 verwendete landmarks und güte ihrer schätzer 343
Landmark ICP vs. ARAP ARAP vs. optimiert
ast.l – Asterion (links) 0,449 NA
ast.r – Asterion (rechts) 0,638 NA
au.l – Auriculare (links) 0,002 ** 0,821
au.r – Auriculare (rechts) < 0,001 *** 0,012 *
b – Bregma 0,287 NA
ba – Basion 0,007 ** 0,949
ek.l – Ektokonchion (links) 0,017 * NA
ek.r – Ektokonchion (rechts) 0,041 * NA
eu.l – Euryon (links) 0,638 < 0,001 ***
eu.r – Euryon (rechts) 0,638 < 0,001 ***
fmo.l – Frontomalare orbitale (links) 0,449 NA
fmo.r – Frontomalare orbitale (rechts) 0,638 NA
fmt.l – Frontomalare temporale (links) 0,007 ** NA
fmt.r – Frontomalare temporale (rechts) 0,449 NA
ft.l – Frontotemporale (links) 0,017 * NA
ft.r – Frontotemporale (rechts) 0,165 NA
g – Glabella 0,007 ** 0,010 **
i – Inion 0,287 NA
ju.l – Jugale (links) < 0,001 *** NA
ju.r – Jugale (rechts) 0,007 ** NA
l – Lambda 0,268 NA
ms.l – Mastoideale (links) < 0,001 *** 0,500
ms.r – Mastoideale (rechts) < 0,001 *** < 0,001 ***
n – Nasion < 0,001 *** NA
ns – Nasospinale 0,268 NA
o – Opisthion 0,431 NA
ob – Obelion 0,472 NA
ol – Orale 0,029 * NA
on – Ophryon 0,449 NA
op – Opisthokranion 0,041 * 0,296
or.l – Orbitale (links) 0,449 0,913
or.r – Orbitale (rechts) 0,165 0,576
orc.l – Orbitazentrum (links) 0,017 * NA
orc.r – Orbitazentrum (rechts) 0,086 ° NA
po.l – Porion (links) < 0,001 *** 0,991
po.r – Porion (rechts) < 0,001 *** 0,034 *
pr – Prosthion 0,034 * 0,242
ra.l – Radiculare (links) < 0,001 *** NA
ra.r – Radiculare (rechts) < 0,001 *** NA
so – Supraorbitale 0,002 ** NA
ss – Subspinale 0,034 * NA
st.l – Stephanion (links) 0,086 ° NA
st.r – Stephanion (rechts) 0,165 NA
sta – Staphylion 0,066 * NA
v – Vertex 0,638 0,029 *
zm.l – Zygomaxillare (links) 0,086 ° NA
zm.r – Zygomaxillare (rechts) 0,449 NA
zo.l – Zygoorbitale (links) 0,449 NA
zo.r – Zygoorbitale (rechts) 0,638 NA
zy.l – Zygion (links) < 0,001 *** 0,003 **
zy.r – Zygion (rechts) 0,014 * < 0,001 ***

B
A B B I L D U N G E N
b.1 geographische verteilung der rhesus-haplotypen
Die auf der nachfolgenden Seite dargestellte Abbildung gibt Auskunft
über die geographische Verteilung der wichtigsten Rhesus-Haplotypen
im pazifischen Untersuchungsgebiet. Die kleinen schwarzen Punkte
stellen dabei die Stichproben-Lokalitäten dar. Die Kreisdiagramme,
welche die Häufigkeits-Verteilung der wichtigsten Haplotypen inner-
halb der ggf. durch einen schwarzen Strich referenzierten Stichproben-
Lokalität darstellen, wurden proportional zum natürlichen Logarith-
mus der Stichprobengröße skaliert.
346 abbildungen
B.2 geographische hla-drb1-verteilung 347
b.2 geographische verteilung wichtiger hla-drb1-allele
Die auf der nachfolgenden Seite dargestellte Abbildung gibt Auskunft
über die geographische Verteilung der wichtigsten HLA-DRB1-Allele
im pazifischen Untersuchungsgebiet. Die kleinen schwarzen Punkte
stellen dabei die Stichproben-Lokalitäten dar. Die Kreisdiagramme,
welche die Häufigkeits-Verteilung der wichtigsten Allele innerhalb der
ggf. durch einen schwarzen Strich referenzierten Stichproben-Lokalität
darstellen, wurden proportional zum natürlichen Logarithmus der
Stichprobengröße skaliert.
348 abbildungen
B.3 geographische verteilung von mtdna-haplogruppen 349
b.3 geographische verteilung wichtiger mtdna-haplo-
gruppen
Die auf der nachfolgenden Seite dargestellte Abbildung gibt Aus-
kunft über die geographische Verteilung der wichtigsten mitochon-
drialen Haplogruppen im pazifischen Untersuchungsgebiet. Die klei-
nen schwarzen Punkte stellen dabei die Stichproben-Lokalitäten dar.
Die Kreisdiagramme, welche die Häufigkeits-Verteilung der wichtig-
sten mtDNA-Haplogruppen innerhalb der ggf. durch einen schwarzen
Strich referenzierten Stichproben-Lokalität darstellen, wurden propor-
tional zum natürlichen Logarithmus der Stichprobengröße skaliert.
350 abbildungen
B.4 geographische verteilung wichtiger y-dna-haplogruppen 351
b.4 geographische verteilung wichtiger y-dna-haplo-
gruppen
Die auf der nachfolgenden Seite dargestellte Abbildung gibt Auskunft
über die geographische Verteilung der wichtigsten Y-chromosomalen
Haplogruppen im pazifischen Untersuchungsgebiet. Die kleinen schwar-
zen Punkte stellen dabei die Stichproben-Lokalitäten dar. Die Kreisdia-
gramme, welche die Häufigkeits-Verteilung der wichtigsten Y-DNA-
Haplogruppen innerhalb der ggf. durch einen schwarzen Strich refe-
renzierten Stichproben-Lokalität darstellen, wurden proportional zum
natürlichen Logarithmus der Stichprobengröße skaliert.
352 abbildungen
B.5 geschätzte f -statistiken und ihre konfidenz-intervalle 353
b.5 geschätzte f -statistiken und ihre konfidenz-inter-
valle
Auf den nachfolgenden drei Seiten sind die für den als optimal identi-
fizierten Admixture-Baum (vgl. Abb. 23, S. 168) durch Anpassung an
die autosomalen (a), mitochondrialen (b) und Y-chromosomalen Daten
(c) geschätzten theoretischen f4-Statistiken (grüne Punkte) sowie die
aus den empirischen f4-Statistiken geschätzten Konfidenz-Intervalle
dargestellt. Die jeweils links neben den Fehlerbalken aufgelisteten
Populationen geben an, für welche Kombinationen die f -Statistik (syn.
D) dargestellt wurde. Die grau gestrichelte, vertikale Linie gibt dabei
einen f4-Wert von 0 an.
354 abbildungen
B.5 geschätzte f -statistiken und ihre konfidenz-intervalle 355
356 abbildungen
B.6 geschätzte migrationsrouten 357
b.6 exemplarische darstellung geschätzter migrations-
routen
Dargestellt sind die anhand des angenommenen Ausgangsorts der
Out of Africa-Migration (rot umrandetes weißes Quadrat) und der glo-
balen Topographie geschätzten Migrationsrouten, welche von diesem
Ursprungsort zu den geographischen Stichproben-Lokalitäten (darge-
stellt für die Stichproben der klassischen genetischen Marker) führen.
Die verschiedenen Grautöne repräsentieren dabei die geographische
Höhe (weiß: 0 m ü. N. N., schwarz: 8489 m ü. N. N.)
358 abbildungen
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b.7 vergleich geschätzter migrations-dynamiken
Dargestellt ist der Zusammenhang zwischen der geschätzten und
normierten Migrationsrate mit der geodätischen Migrations-Distanz
innerhalb des pazifischen Untersuchungsgebiets. Dabei zeigt die dun-
kelblaue Linie die mit Hilfe bezeugter Kanufahrten rezenter Individu-
en (im 18. und 19. Jahrhundert) geschätzte polynesische Migrations-
Dynamik. Die rote Linie stellt hingegen den Zusammenhang dar,
wie er sich anhand der Modellierung der Diversitäts-Entwicklung
im gesamten pazifischen Untersuchungsgebiet (im Mittel über die
vergangenen 4500 Jahre) darstellt. Daraus wird ersichtlich, daß zu
früheren Zeiten Migrationen über weite Distanzen tendenziell häufi-
ger stattfanden als in der Spätphase der austronesischen Expansion.
Die eingezeichneten roten Punkte geben die anhand der autosomalen
Daten geschätzten normierten Migrationsraten wieder, wobei sich der
Zusammenhang zwischen Migrationsraten und Migrations-Distanz
nicht signifikant über die Schätzer der autosomalen, mitochondrialen
und Y-chromosomalen Datensätze hinweg unterscheidet.

C
I N H A LT D E S E L E K T R O N I S C H E N A N H A N G S







Diese Dateien enthalten neben Meta-Daten und den geschätzten Mar-
ker-Häufigkeiten der untersuchten Entitäten auch jeweils Angaben
zur geschätzten Migrations-Distanz nach Afrika sowie Ausprägun-
gen der potentiellen Selektions-Faktoren. Darüber hinaus sind im
elektronischen Anhang weitere Dateien hinterlegt:
06. selection class.csv Selektions-Modelle für die klassischen
genetischen Marker
07. selection hla.csv Selektions-Modelle für die Allele der un-
tersuchten HLA-Gene
08. selection mtSNPs.csv Selektions-Modelle für die mitochondria-
len Marker
09. selection Y-SNPs.csv Selektions-Modelle für die Y-chromoso-
malen SNPs bzw. -Indels
10. selection
skullPCs.csv
Selektions-Modelle für die Schädel-Di-
mensionen
Für diese Selektions-Modelle sind in den o. a. Dateien jeweils die
Steigungs-Koeffizienten, der Determinations-Koeffizient des Modells
sowie sein p-Wert hinterlegt.











nach dem Express Train-Modell ETM2
15. SBT.mp4
Simulierte Asian Ancestry-Entwicklung
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Suter, D, & Lord, JM (1983) Genetic Affinities of the Balts: A Study
of Blood Groups, Serum Proteins and Enzymes of Lithuanians in
the United Kingdom. Man 18(3): 535 – 552.
Hastings, DA, & Dunbar, PK (1998) Development & Assessment of
the Global Land One-km Base Elevation Digital Elevation Mo-
del (GLOBE). In: Fritsch, D, Englich, M, & Sester (ed.) IAPRS.
ISPRS Commission IV Symposium on GIS - Between Visions and
Applications 32(4): 218 – 221.
Hastings, DA, Dunbar, PK, Elphingstone, GM, Bootz, M, Murakami,
H, Maruyama, H, Masaharu, H, Holland, P, Payne, J, Bryant, NA,
Logal, TL, Muller, JP, Schreier, G, & MacDonald, JS (1999) The
Global Land One-kilometer Base Elecation (GLOBE) Digital Ele-
vation Model. National Oceanic and Atmospheric Administration,
National Geophysical Data Center 325: 80305 – 83328.
Headland, TN (1993) Agta. In: Hockings, P (ed.) Encyclopedia of
World Cultures. Vol. 5: East and Southeast Asia. GK Hall & Co.,
New York: 4 – 6.
Henn, BM, Gignoux, CR, Jobin, M, Granka, JM, Macpherson, JM, Kidd,
JM, Rodriguez-Botigué, L, Ramachandran, S, Hon, L, Brisbin, A,
Lin, AA, Underhill, PA, Comas, D, Kidd, KK, Norman, PJ, Parham,
P, Bustamante, CD, Mountain, JL, & Feldman, MW (2011) Hunter-
gatherer genomic diversity suggests a southern African origin
for modern humans. Proc. Natl. Acad. Sci. U.S.A. 108(13): 5154 –
5162.
Hertzberg, M, Mickleson, NP, Serjeantson, SW, Prior, JF, & Trent, RJ
(1989) An Asian-specific 9-bp Deletion of Mitochondrial DNA Is
Frequently Found in Polynesians. Am. J. Hum. Genet. 44(4): 504 –
510.
Heyerdahl, T (1950) Voyage of the Raft Kon-Tiki. Geograph. J. 115(1-3):
20 – 41.
Heyerdahl, T (1952) American Indians in the Pacific: The Theory
behind the Kon Tiki Expedition. Allen & Unwin, London.
Heyerdahl, T, Sandweiss, D, & Narváez, A (1995) Pyramids of Túcume:
The quest for Peru’s forgotten city. Thames and Hudson, London.
Hildebolt, CF, & Vannier, MW (1988) Three-Dimensional Measurement
Accuracy of Skull Surface Landmarks. Am. J. Phys. Anthropol.
76(4): 497 – 503.
Hill, AVS, Bowden, DK, Trent, RJ, Higgs, DR, Oppenheimer, SJ, Thein,
SL, Mickleson, KNP, Weatherall, DJ, & Clegg, JB (1985) Melane-
sians and Polynesians Share a Unique α-Thalassemia Mutation.
Am. J. Hum. Genet. 37(3): 571 – 580.
Hill, AVS, Elvin, J, Willis, AC, Aidoo, M, Allsopp, CEM, Gotch, FM,
Gao, XM, Takiguchi, M, Greenwood, BM, Townsend, ARM, Mc-
Michael, AJ, & Whittle, HC (1992) Molecular analysis of the as-
sociation of HLA-B53 and resistance to severe malaria. Nature
360(6403): 434 – 439.
Hill, AVS, Gentile, B, Bonnardot, JM, Roux, J, Weatherall, DJ, & Clegg,
JB (1987) Polynesian Origins and Affinities: Globin Gene Variants
in Eastern Polynesia. Am. J. Hum. Genet. 40(5): 453 – 463.
Hill, C, Soares, P, Mormina, M, Macaulay, V, Clarke, D, Blumbach,
PB, Vizuete-Forster, M, Forster, P, Bulbeck, D, Oppenheimer, S,
& Richards, M (2007) A Mitochondrial Stratigraphy for Island
Southeast Asia. Am. J. Hum. Genet. 80(1): 29 – 43.
Hoa, L, & Du, R (1993) The Distribution of Red Cell Blood Groups in
Hakkas. Acta Anthropol. Sinica 12: 255 – 263.
Hollenbach, JA, Thomson, G, Cao, K, Fernandez-Vina, M, Erlich, HA,
Bugawan, TL, Winkler, C, Winter, M, Klitz, W (2001) HLA diver-
sity, differentiation, and haplotype evolution in Mesoamerican
Natives. Hum. Immunol. 62(4): 378 – 390.
Hong, W, Chen, S, Shao, H, Fu, Y, Hu, Z, & Xu, A (2007) HLA class I
Polymorphism in Mongolian and Hui Ethnic Groups from Nor-
thern China. Hum. Immunol. 68(5): 439 – 448.
Houghton, P (1977) Rocker jaws. Am. J. Phys. Anthropol. 47(3): 365 –
369.
Houghton, P (1991) The early human biology of the Pacific: Some
considerations. J. Polynesian Soc. 100(2): 167 – 196.
Howard, A (1967) Polynesian Origins and Migrations. A Review of
Two Centuries of Speculation and Theory. In: Emory, KP, High-
land, G, Force, R, Kelly, M, & Sinoto, Y (ed.) Polynesian Culture
History. B. P. Bishop Mus. Spec. Pub. 56: 45 – 101.
Howells, WW (1973) Cranial variation in man: a study by multivariate
analysis of patterns of difference among recent human popu-
lations. Papers of the Peabody Museums of Archaeology and
Ethnology 67. Harvard University, Cambridge: 259 pp.
Howells, WW (1976) Physical variation and history in Melanesia and
Australia. Am. J. Phys. Anthropol. 45(3): 641 – 649.
Howells, WW (1979) Physical anthropology. In: Jennings, JD (ed.) The
Prehistory of Polynesia: 271 – 285.
Howells, WW (1995) Who’s Who in Skulls: Ethnic Identification of
Crania from Measurements. Papers of the Peabody Museum of
Archaeology and Ethnology 82. Harvard University, Cambridge:
108 pp.
Hristova-Dimceva, A, Verduijn, W, Schipper, RF, & Schreuder, GMT
(2000) HLA-DRB and -DQB1 polymorphism in the Macedonian
population. Tissue Antigens 55(1): 53 – 56.
Hu, W, Tang, L, Wang, J, Wang, B, Li, S, Yu, H, Tang, W, Li, H, Tan, S,
Shou, W, Xiao, C (2008) Polymorphism of HLA-DRB1, -DQB1 and
-DPB1 genes in Bai ethnic group in southwestern China. Tissue
Antigens 72(5): 474 – 477.
Hudjashov, G, Karafet, TM, Lawson, DJ, Downey, S, Savina, O, Sudoyo,
H, Lansing, JS, Hammer, MF, & Cox, MP (2017) Complex Patterns
of Admixture across the Indonesian Archipelago. Mol. Biol. Evol.
34(10): 2439 – 2452.
Hudjashov, G, Endicott, P, Post, H, Nagle, N, Ho, SYW, Lawson, DJ,
Reidla, M, Karmin, M, Rootsi, S, Metaspalu, E, Saag, L, Villems,
R, Cox, MP, Mitchell, RJ, Garcia-Bertrand, RL, Metspalu, M, &
Herrera, RJ (2018) Investigating the origins of eastern Polynesians
using genome-wide data from the Leeward Society Isles. Sci. Rep.
8(1): 1 – 12.
Hung, HC, Carson, MT, Bellwood, P, Campos, FZ, Piper, PJ, Dizon, E,
Bolunia, MJLA, Oxenham, M, & Chi, Z (2011) The first settlement
of Remote Oceania: the Philippines to the Marianas. Antiquity
85(329): 909 – 926.
Hunley, K, Dunn, M, Lindström, E, Reesink, G, Terrill, A, Healy, ME,
Koki, G, Friedlaender, FR, & Friedlaender, JS (2008) Genetic and
Linguistic Coevolution in Northern Island Melanesia. PLoS Genet.
4(10): e1000239.
Hunt, TL (1980) Towards Fiji‘s past; archaeological research on southwe-
stern Viti Levu. Master thesis. University of Auckland, Auckland.
Hunt, TL, Aronson, KF, Cochrane, EE, Field, JS, Humphrey, L, & Rieth,
TM (1999) A preliminary report on archaeological research in the
Yasawa Islands, Fiji. Domodomo 12(2): 5 – 43.
Hurles, ME, Matisoo-Smith, E, Gray, RD, & Penny, D (2003) Untangling
Oceanic settlement: the edge of the knowable. Trends Ecol. Evol.
18(10): 531 – 540.
Hurles, ME, Nicholson, J, Bosch, E, Renfrew, C, Sykes, BC, & Jobling,
MA (2002) Y Chromosomal Evidence for the Origins of Oceanic-
Speaking Peoples. Genetics 160(1): 289 – 303.
Hurles, ME, Sykes, BC, Jobling, MA, & Forster, P (2005) The Dual
Origin of the Malagasy in Island Southeast Asia and East Africa.
Evidence from Maternal and Paternal Lineages. Am. J. Hum.
Genet. 76: 894 – 901.
Ikin, EW, & Mourant, AE (1962) A Survey of Some Genetical Cha-
racters in Ethiopian tribes. V. The Blood Groups of the Tigre,
Billen, Amhara and Other Ethiopian Populations. Am. J. Phys.
Anthropol. 20(2): 183 – 189.
Ikin, EW, Lehmann, H, Mourant, AE, & Thein, H (1969) The Blood
Groups and haemoglobins of the Burmese. Man 4(1): 118 – 122.
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